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A. EINLEITUNG 


Das Prachtgefieder des Pfaus (Pavo cristatus L., Pavo muti- 
cus L.) gehört zu den schönsten optischen Erscheinungen im 
Tierreich. Darwın (1871) beschäftigte sich eingehend mit der 
Entstehung und Wirkung dieses Erscheinungsbildes. Für ihn galt 
der Vergleich mit verwandten Formen, die ebenfalls dieses eigen- 
artige Augenmuster zeigen (Pfaufasan, Argusfasan), als Schlüssel 
für das Verständnis der evolutiven Entstehung. Dabei hat die 
geschlechtliche Zuchtwahl mit Selektion der Schönsten zu diesem 
Muster geführt. Seither versuchte Zur STRASSEN (1935) diese 
plastisch wirkenden Augflecke als „Körnerbild“ in ihrer Wirkung 
auf die Hennen zu deuten. Die moderne Verhaltensforschung 
zeigt bei der Erklärung der Balz der Phastaniden (SCHENKEL, 1956, 
PoRrTMANN, 1960), dass der farbenprächtigen Ausgestaltung mit 
Augfedern im Ritual der Balz neben vielen andern Momenten nur 
eine — vielleicht sogar geringe — Rolle zukommt, auf die im Falle 
des weissen Pfaus verzichtet werden kann. PorTMmAnn (1948 u. ff.) 
weist in verschiedenen Arbeiten darauf hin, dass die optische 
Ausgestaltung der Tiere weit über das funktionell Geforderte 
hinausgehen kann und als spezielles Phänomen der Erscheinung 
betrachtet werden muss. Unter dem Begriff der Selbstdarstellung 
wird die optische Ausstattung der Organismen verstanden, welche 
als das Erscheinungsbild der Arten mit hohem Eigenwert angesehen 
werden kann. 

Diese Fragmente aus der wissenschaftlichen Diskussion zeigen 
deutlich, wie sehr die prächtige Musterung der Augfeder des Pfaus 
die Forscher bis zur jüngsten Zeit beschäftigt hat. Es ıst daher 
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erstaunlich, dass bisher noch keine genaue Analyse der Augfeder 
vorliegt. Einen ersten Schritt in dieser Richtung bedeutet die 
Studie von EsTHER SAGER (1955). Sie beschreibt die Augmuster der 
Federn des Radbezirkes, wobei ıhr die Darstellung der verschieden- 
artigen Federn der Oberschwanzdecken als Modifikationen eines 
Grundmusters mit optimaler Ausgestaltung des Auges gelingt. 
Als Träger der Verarmung des Grundtypus werden Feldgradienten 
angeführt. 

Auf dieser Grundlage aufbauend wird in der vorliegenden 
Arbeit der Bau einer Augfeder so genau als möglich beschrieben. 
Dabei sollen die Formen des prächtigen Musters auch als sichtbares 
Ergebnis der Bildung ım Federkeim erscheinen. Wir wollen jede 
Struktur dieser Feder als Resultat von Formungsprozessen eines 
Ringes von Ectodermgewebe der Haut darstellen. 

Herrn Prof. A. PORTMANN, unter dessen Leitung diese Arbeit 
ın der Zoologischen Anstalt der Universität Basel entstanden ist, 
möchte ıch recht herzlich danken für viele wertvolle Anregungen 
und Unterstützungen bei der Forschungsarbeit sowie bei der 
Beschaffung des Materials. 

Die Untersuchungen der Schillerstruktur wurden ım Labor für 
Elektronenmikroskopie der Universität Basel durchgeführt, wobei 
ich Herrn W. VILLIGER danken möchte. Präparationsmethodik 
und die elektronenmikroskopischen Aufnahmen sind unter seiner 
Leitung entstanden. 

Für die Haltung der Pfauen stellte der Tierpark Lange Erlen 
grosszügigerweise Volieren zur Verfügung. Dem Verwalter, 
Herrn Fæuz, bin ich für viele Hilfeleistungen zu grossen Dank 
verpflichtet. 


B. PROBLEMSTELLUNG UND AUFBAU DER ARBEIT 


Zur Erklärung der Bildung der Augfeder stehen uns vier 
Möglichkeiten offen: 


1. Die Grundlage bildet die vergleichende Morphologie der 
Bauelemente der Augfeder. Dabei können Grad der Differen- 
zierung, Pigmentierung usw. verglichen werden und wesentliche 
Aufschlüsse über die Verschiedenartigkeit der Bildungsprozesse 
ermöglichen. 
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2. Die Bildung der Augfeder im Blutkiel, wobei die 
Erscheinungen bei der Differenzierung der Federelemente 
durch histologische Analyse des Keims betrachtet werden 
müssen. 


3. Die Ontogenese der Augfeder durch Vergleich der 3 Ju- 
venilgefiedersukzessionen (Prachtgefieder erst im 3. Jahr). 
Natürliche Übergangsformen zum Prachtgefieder oder durch 
Rupfungen zwischen den Mausern erreichte, ergeben weitere 
Einblicke in die Entstehung des Augmusters. Dabei erscheint 
die Bildung der Augfeder im Zusammenhang mit der ge- 
schlechtlichen Reife des Tieres. 


4. Die innersekretorische Steuerung der Wachstums- und 
Farbeinlagerungsvorgänge im Federkeim, die zur Augbildung 
führen. Durch experimentelle Eingriffe (Hormone, Lang- 
Kurz-Tag, usw.) können diese Prozesse verändert werden. 
Dadurch gelingt es Einblicke in die innern und äussern Um- 
stände zu erhalten, die als Steuerungsmechanismen zu diesem 
reichen Muster führen oder es im Falle der Henne verhindern. 


Aus diesen Untersuchungsmöglichkeiten, welche alle ausge- 
wertet wurden, sollen hier, um den Rahmen der Arbeit nicht zu 
sprengen, nur die beiden ersten dargestellt werden. Der Beschrei- 
bung der Federelemente wird die Bildung im Keim gegenüber- 
gestellt. Daraus ergibt sich der folgende Aufbau unserer Analyse: 


— Die Grundlage der Untersuchung bildet eine genaue Kenntnis 
aller Formelemente mit den farberzeugenden Strukturen, 
die zum Erscheinungsbild der Augfeder beitragen. Unsere 
Beschreibung der Feder folgt dem Bildungsgeschehen im Keim. 
Wenn wir die Elemente in ihrer Sukzession von der Spitze zur 
Basıs und auf gleichem Niveau nebeneinander vergleichen, 
wird es möglich, Schlüsse auf die Bildungsvorgänge im Keim 
zu ziehen. 


— Durch genaue histologische Analyse des Keims können 
alle Vorgänge lokalisiert werden, welche an der Ausformung 
der Federelemente beteiligt sind. Es wird dabei nötig sein, 
zuerst eine neue Auffassung dieser Formungsprozesse und ihrer 
Dynamik zu geben, welche im Verlauf der Untersuchung 
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gewonnen werden konnte. Die bisherigen Darstellungen der 
Vorgänge im Blutkiel beruhen meist auf den Schriften der 
Schule von Chicago (JuHun, Frars, LILLIE, 1936 u. ff.), welche 
verschiedene Male besonders von Espınasse (1939) angezwei- 
felt wurden. Es kann in dieser Arbeit keine eingehende Dis- 
kussion mit den bestehenden Theorien durchgeführt werden; 
sie sind jedoch ım Widerspruch zu unseren histologischen 
Befunden im Keim. 


Jedes Kapitel gliedert sich somit in zwei Teile: Einem genauen 
Vergleich des Federbaus und einer Analyse des Bildungsortes der 
Elemente. Dies erscheint vorerst als Erschwerung des Verständ- 
nisses, doch beide Teile fordern sich gegenseitig. Es ist keine Unter- 
suchung der Entstehungsvorgänge im Keim möglich, wenn nicht 
das Endprodukt, die verhornte Feder, genau bekannt ist. Anderer- 
seits können viele Formvarianten der Federelemente nur richtig 
verstanden werden, wenn wir die Verschiedenheit der Bildungs- 
vorgänge im Keim kennen. Die beiden Komponenten befruchten 
sich auch gegenseitig und ermöglichen neue Schlüsse, die aus der 
Analyse eines Teils schwer zu erarbeiten wären. So gibt uns die 
genaue Kenntnis der Bauelemente der Feder nicht nur Probleme 
für den Bildungsort ım Keim, sondern ihr Vergleich zwingt auch 
schon Verschiedenheiten im Entwicklungsgeschehen zu fordern. 

Wenn es gelingt, das komplizierte Gebilde der Augfeder als 
Differenzierungen eines dauernd wachsenden Ectodermrings darzu- 
stellen und die Prozesse aufzuzählen, welche die Formen mitbe- 
stimmen, so wäre ein Teil der wissenschaftlich möglichen Erklä- 
rung eines solchen Musters geleistet. Dabei soll die Klärung aller 
Vorgänge im Keim keineswegs das Hauptziel sein, auch wenn viele 
Versuche eines funktionellen Verstehens gemacht werden. Die 
Analyse des Musters und die Beschreibung seines Bildungsortes 
bleiben im Vordergrund. 


C. MATERIAL UND METHODEN 


Für die Untersuchungen sind insgesamt 17 Pfauen (davon 4 9) 
. gehalten worden. Ausser 2 adulten Hähnen wurden alle andern 
aufgezogen bis zur Geschlechtsreife. Die Tiere stammen aus dem 
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Zoologischen Garten Basel, dem Tierpark Lange Erlen und von 
einem privaten Züchter in Jegenstorf. Ein Pfau war weiss, die 
andern naturfarben (blau), und vom Zoologischen Garten wurden 
uns drei Teilalbino mit teils weissen, teils farbigen Augfedern 
überlassen. 

Zur Analyse der Federn wurden die Methoden von Junun und 
Frars (1936 u. ff.) in abgewandelter und ausgebauter Form über- 
nommen. Die Schnitte für die histologische Untersuchung des 
Keims wurden in Stearin-Paraffin (3:1) oder Watermans-Wax 
eingebettet und verschieden gefärbt. Für die Differenzierung der 
Teile genügt eine Haemalaun-Orange G-Färbung; um die Ver- 
hornung zu verfolgen wurde nach Casar eine Färbung mit Magen- 
tarot und Pikroindigocarmin verwendet, noch besser eignete sich 
die Vierfarbenfárbung von MILLOT. 

Die Präparation für die elektronenoptische Untersuchung ist 
unter der Leitung von W. VILLIGER im Labor für Elektronen- 
mikroskopie der Universität Basel durchgeführt worden und soll 
in einer späteren Arbeit publiziert werden. 

Wenn für eine Analyse eine spezielle Methodik herangezogen 
wird, so ist sie in dem entsprechenden Kapitel beschrieben. 


D. GRUNDLAGEN DER ANALYSE UND EINFÜHRUNG 
DER BEGRIFFE 


Die Basis unserer Analyse bildet die Federmorphologie 
sowie die Entwicklung der Feder im Keim. Um Klarheit 
zu schaffen, sollen hier alle Begriffe und Grundvorgänge dargestellt 
werden: 


MORPHOLOGIE DER FEDER. 


Die Begriffe der Federmorphologie, welche verwendet werden, 
sind in Fig. 1 angegeben. Die Ausdrücke in Klammern bedeuten 
die Entsprechungen in englisch (kursiv) und französisch (normal). 
Unsere Beschreibung wird durch die drei Hauptelemente der 
Feder gegliedert: den Schaft, welcher die Hauptachse darstellt, 
die Äste oder Rami, die gefiedert am Schaft ansetzen und die 
Verzweigungen 3. Ordnung, den Radien oder Ästchen. 
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Pie. 4. 


Bezeichnung der Federteile: deutsch (englisch, französisch). 


S = Schaft, Rhachis (shaft, rhachis) 

A = Ast, Ramus (barb, barbe) 

R = Radius, Astchen, Strahl (barbule, barbule) 
HR = Hakenradien, distale R. 

BR = Bogenradien, proximale R. 





1. Basallamelle (base, lamelle inférieure, basale) 
2. Dorsale Kante (flange, arête axiale) 
3. Ventrale Zähne (ventral teeth, dents ventrales) 
4. Hamulus, Häkchen (hooklets, hamulus) 
5. Ventrale Fortsätze (ventral cilia, cils ventraux) 
6. Pennulum (pennulum, pennulum) 
7. Dorsale Fortsätze (dorsal cilia, cils dorsaux) 
8. Arretierungszähne (dorsal spins, épines dorsales) 
d = dorsal 
De ventral 
b = basal, proximal 
ars — distal, terminal 


ENTWICKLUNG DER FEDER IM BLUTKIEL. 


Nach jedem Verlust einer Feder wird am Grunde des tief in der 
Haut versenkten Follikels eine Ectodermpapille aktiviert. Dieses 
Gewebe stülpt sich aus zu einem zylindrischen Gebilde, dem 
Blutkiel. Nach aussen verhornt das Ectoderm zur schützenden 
Hornscheide, währenddem es sich nach innen in die Elemente 
der Feder differenziert. Der Innenraum dieses Zylinders ist erfüllt 
von Mesoderm, der sogenannten Pulpa, welche viele Blutgefässe 
enthält, die dem Stoffwechsel der wachsenden Feder dienen. 
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Fric. 2. 


Entstehung einer Konturfeder. 
a Der Federkeim als Ganzes, in der oberen und untersten Partie ange- 
schnitten;b = Wachstums- und Differenzierungszone, der Pfeil bezeichnet 
den Umbilicus; c = Wand des Keims von b halbiert und ausgebreitet, 
um die Leistenbildung zu zeigen; dA und vA = Dorsales und ventrales 
Dreieck (Erklärung und übrige Bezeichnungen im Text). 
(Zeichnung von KB. SANDMEIER). 
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Versuchen wir zuerst die Bildungsprozesse, welche das Ecto- 
dermgewebe durchläuft, zu trennen (Fig. 2a). 

Am Grunde des Keims liegt um den Nabel (Umbilicus) ein 
Ring von undifferenziertem Ectoderm, der Kragen (collar, LILLIE 
und Juan). Wir können dieses Gebiet als die Wachstumszone 
(WZ) des Keims bezeichnen, denn nur hier wird stets neues Gewebe 
gebildet, wodurch der Zylinder des Blutkiels langsam aus dem 
Follikel herausgeschoben wird. Durch die intensive Zellvermehrung 
in dieser Zone wird nicht nur das axiale Wachstum des Keims 
erreicht, sondern auch ein Dickenwachstum des Kragens (tangen- 
tiale Wachstumskomponente). Um sich im kreisrunden Quer- 
schnittsbild orientieren zu können, wurden entsprechend der Lage 
einer Feder im Rücken des Vogels die Bezeichnungen dorsal und 
ventral eingeführt. 

Als erster Differenzierungsvorgang werden im Ectoderm Leisten 
gebildet. Noch während des Dickenwachstums schnüren sich 


Fıc. 3. 
Entwicklung einer Leiste. 
DrZ = Differenzierungszone der Ra- 
dienzellen 


AZ = Ausgestaltungszone (Melaninein- 
lagerung schwarz) 
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Gewebeteile ab, aus denen später die Radien und danach die Äste 
geformt werden. In jeder Leiste differenzieren sich zwei Radio- 
gensäulen und gegen das Zentrum zu der Ramogenteil (Fig. 5). 
. Diese Vorgänge der Differenzierungszone (DZ) erstrecken sich 
zeitlich und räumlich über grosse Strecken ım Keim. Erst spät 
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wird im dorsalen Gebiet der Federanlage der Schaft aus noch 
undifferenziertem Gewebe gebildet. Die Ausgestaltungszone 
(AZ) greift in sie hinein. Schon frühzeitig sind im Ramogenteil die 
Melanophoren aufgetreten und füllen durch lange Ausläufer die 
Radienzellen mit Melanin (Fig. 3). Auch Rot- und Gelbfarbstoffe 
können eingelagert werden, bevor die Entwässerung die Federteile 
in ihrer späteren Gestalt fixiert. In der Verhornungszone (HZ) 
hört die ernährende Mesodermpulpa auf; die Radienzellen werden 
abgeflacht (Fig. 3). Dabei gehen Zellkern und Zytoplasmia verloren; 
Keratinfibrillen durchziehen die Federelemente und verbinden 
sie zu einer Einheit. Bei Ast- und Schaftanlage entstehen im 
Innern einer kompakten Hornhülle durch den Verlust des Zelleibes 
lufthaltige Markzellen. 

Nun sprengen die Federelemente die schützende Hornscheide 
des Keims und entfalten sich in die Fahnenebene. Nach dem 
Entfaltungsprozess (E) bleibt die Feder konstant in ihrer 
Form und erfüllt je nach Bau ihre bestimmte Funktion wie Wärme- 
schutz, Flug und Erscheinung, bis sie durch die natürliche Mauser 
abgeworfen und erneuert wird. 

Die Federbildung unterliegt während des axialen Wachstums 
mannigfaltigen Steuerungsvorgängen. Veränderungen der 
Wachstumsprozesse ın der erzeugenden Zone beeinflussen die 
Anlage und die Ausgestaltung der Federteile. Melanophoren 
reagieren zudem autonom auf Stofiwechselveränderungen und 
Hormone. Der Wechsel dieser steuernden Einflüsse erzeugt bei 
einer wachsenden Feder Formen und Musterung in bestimmter 
Abhängigkeit. Es kann aus demselben Follikel je nach Jahreszeit 
oder Alter des Vogels eine völlig verschiedene Feder gebildet werden. 

Die Entstehung der Federteile ist in verschiedenen Arbeiten 
schon beschrieben worden (Davies, 1889; STRONG, 1904; VILTER, 
1935; LiLLie, Jun, Frars, Wang, 1936 u. ff.; MONTALENTT, 1939; 
Espınasse, 1939), wir werden deshalb nur noch diejenigen Prozesse 
hervorheben, welche im Gegensatz zu den bisherigen Vorstellungen 
stehen oder zum Verständnis der Form der Federelemente not- 
wendig sind. 

In Hinsicht auf einen Vorgang haben unsere Untersuchungen 
jedoch eine völlig neue Ansicht gebracht, die hier kurz wieder- 
gegeben werden soll. (Die histologischen Details sind in der Arbeit 
bei der Beschreibung der Bildungszonen (p. 310) angegeben.) 


(g 
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Die Differenzierungszone der Leisten muss die Schrägstellung 
der Äste ergeben und somit zur gefiederten Anordnung der Feder- 
elemente führen. Zur Erklärung ist von der Schule von Chicago 
(LitLıe, Junn, Frars, 1936 u. ff.) die „Konkreszenz“-Theorie 
aufgestellt worden: Die ventral entstehenden Äste wandern 
während ihres Wachstums gegen den dorsalen Bereich des Keims 
und verschmelzen zur Schaftanlage. Diese Vorstellung sowie die 
einer unterschiedlichen Wachstumsrate des ventralen und dorsalen 
Bereichs sind später (1942) verlassen worden, wobei nunmehr 
dem Ast zum axialen Wachstum eine tangentiale Komponente 
zugerechnet wird... „its tangential growth, which is an added 
amount necessary to compensate for the tangential movement 
of the growing barb from its ventral point of origin to the rhachis. 
As axial growth ís equal at all transverse levels of the cylinder, 
each barb must grow at a slightly greater rate than the rhachis...” 
(LiLLIE, 1942, p. 251). Die klassische Theorie, aufgestellt von 
Davies (1889), STRONG (1902/1903) und von EsrpınAsse (1939) 
gegen die Konkreszenz-Theorie verteidigt, nımmt die schrägen 
Leisten als gegeben an. Nur durch axıales Wachstum der leicht 
schräg einsetzenden Ramusleisten umfasst die Astanlage den 
Pulpazylinder, wobei ihre Spitzen sich auf der ventralen Seite 
berühren, währenddem die Basisteile der Leisten am Schaft an- 
setzen. 

Keine dieser Theorien erklärt jedoch die Bildung der Feder- 
spitze mit senkrecht verlaufenden Leisten. Zudem entspricht die 
Annahme eines ventralen Ursprungs der Leisten nicht den histolo- 
gischen Untersuchungen am Blutkiel. So findet ZıswiLer (1962) 
sogar einen dorsalen Beginn der Astdifferenzierung. 

All dies bewegte uns zur genauen Überprüfung dieser Zone: 
Um die Vorgänge der Wachstums- und Differenzierungszone genau 
verfolgen zu können, wurden die Keimquerschnitte vollständiger 
Serien dorso-ventral aufgeschnitten und eine Hälfte in die Ebene 
abgerollt. Dadurch können die Leisten von ihrem Ursprung an 
verfolgt werden (Fig. 2b, c). 

Die ersten Leisten werden stets im lateralen Bereich des heims 
differenziert. Die Leistenbildung breitet sich allmählich nach dem 
dorsalen und ventralen Kragenabschnitt aus. So entsteht über 
"dem Kragen ein dorsales und ventrales Dreieck (A) mit ver- 
zögerter Leistenbildung. Unsere Methode der Analyse zeigt nun 
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deutlich, dass während der verspäteten Differenzierung der Kragen 
besonders ventral noch weiter in die Dicke wächst. Durch dieses 
tangentiale Wachstum des Keims werden die Leisten im ventralen 
Gebiet entsprechend dem Dickenwachstum schräggestellt. Die 
Spitzen der Rami, die am Ende des ventralen Dreiecks gebildet 
werden, stehen, da das Dickenwachstum abgeschlossen ist, senk- 
recht; die Mitte der Äste, welche während intensivstem tangen- 
tialem Wachstum des Keims differenziert wurden, sind am stärksten 
schräggestellt. Im dorsalen Bereich des Keims würde eine rück- 
läufige Bewegung der Leisten einsetzen; da jedoch der Dicken- 
zuwachs hier gering ist, wirkt sich die Verzögerung der Ausbildung 
so aus, dass die allmählich senkrecht gestellten Leisten schliesslich 
an der Schaftanlage ansetzen. Während des axialen Wachstums des 
Blutkiels wird durch das Dickenwachstum des Keims und der 
verzögerten Leistendifferenzierung im ventralen und dorsalen 
Gebiet des Kragens ventral die Schrägstellung der Leisten und 
dorsal das Ansetzen der Astanlagen am Schaftprimordium erreicht. 
Treten diese Verzögerungen der Differenzierung ventral und dorsal 
nicht auf, so bleibt die Schrägstellung und der Ansatz der Leisten 
am Schaft aus. Es entstehen dadurch die senkrechten Äste der 
Federspitze, wo ohne dorsales Dreieck auch keine Schaftanlage 
gebildet wird. 

Damit ist eine neue Erklärung der Entstehung der gefiederten 
Anordnung der Federelemente gegeben worden. Im Verlauf dieser 
Arbeit wırd an entsprechenden Stellen diese Theorie durch Dar- 
stellung der Befunde genau belegt. 


ISOCHRONEN UND ISOMORPHEN. 


Für den Vergleich der Elemente der Feder auf Grund ihrer 
Bildung ım Keim ist es wichtig, die Orte zu suchen, wo gleichzeitig 
derselbe Prozess sich abspielt. Für gleichzeitige Farbeinlagerung 
wurde von M. HarpEsTy (1933) der Begriff der Isochrone 
eingeführt. LiLLıe, Junun und Frars (1936 u. ff.) definieren die 
G-Isochronen (collar-isochrone) als den Ort gleichzeitiger (und 
gleichstarker) Zellteilung in axialer Richtung (die frühere Defi- 
nition als Ort gleichzeitiger Bildung der Teile erwies sich als falsch). 
Da das axıale Wachstum in einem geraden Keim über dem ganzen 
Querschnitt gleichmässig sein muss, liegen die G-lsochronen auf 
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horizontalen Niveaus über dem Kragen. Damit erfassen wir gleich- 
altes Gewebe in bezug auf das axiale Wachstum der Feder, die 
Gleichzeitigkeit betrifft den Ablauf der Federbildung. In der 
entfalteten Feder ist die C-Isochrone der Ort der Punkte mit 
gleicher Distanz von Schaft und Ast wie von Ramus und Vereini- 
gung mit Schaft. Zeichnet (oder montiert) man die Rami senkrecht 
zum Schaft, so sind die C-Isochronen 45°-Linien (vergl. Fig. 48). 
Bei der Benennung der C-Isochronen wird die Isochrone durch den 
Schaftbeginn als O-Isochrone bezeichnet; die andern mit der 
Distanzzahl in Millimetern von der O-Isochrone (auf Ramus oder 
Schaft gemessen). Dabei werden die Isochronen über der O-Iso- 
chrone negativ, diejenigen unterhalb positiv benannt. Die Defini- 
tion der O-Isochrone ist neu (bei Fraps und Jumn verläuft die 
O-Isochrone durch die Spitze der ersten Rami), aber gerechtfertigt, 
weil dadurch die Federspitze in der Sonderart ihrer Ausbildung 
abgetrennt werden kann und der entscheidende Schaftbeginn als 
Norm dazu gilt. Die Veränderung des Apex der Feder führt näm- 
lich zur Modifikation der Augfeder in den Bezirken (SAGER, 1955), 
zudem ıst die O-Isochrone (durch den Schaftbeginn) die ent- 
scheidende Linie durch das Augmuster (grösste Ausbreitung) 
(Fig. 47). Bei Querschnitten durch einen Federkeim verläuft die 
Schnittfläche stets auf einer C-Isochrone, was einen einfachen 
Übertrag auf die verhornte Feder ermöglicht. 

Die Ausdehnung des Begriffs der Isochrone zur Erfassung 
von Melanineinlagerung und Differenzierungsprozessen scheint 
uns irreführend. Unsere Beschreibung muss klar trennen zwischen 
Gleichzeitigkeit der Federbildung und gleichartigen Zuständen 
der Differenzierung. Bei den Gestaltungsprozessen kommen zum 
Ablauf des axialen Wachstums noch weitere Prozesse mit anderer 
raumzeitlicher Ordnung zur Wirkung. Diese Vorgänge treten nicht 
gleichzeitig auf dem ganzen horizontalen Niveau über dem Keim 
auf, sondern zeigen eine Verzögerung nach dorsal oder ventral. 
Durch das fortschreitende axiale Wachstum biegen die Kurven 
gleicher Differenzierungsstufen in diesen Gebieten aus, entsprechend 
einer vektoriellen Addition der beiden Komponenten (axiales 
Wachstum und Differenzierungsgefälle). Es ist für das Verständnis 
wichtig, diese so entstehenden verschiedenen Gleichzeitigkeiten 
‚scharf zu trennen. Dabei bewirken Farbeinlagerung und Difleren- 
zierung gleichartige Gestaltung im Keim und sind nur so zu er- 
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fassen. Die Verbindung dieser Punkte ergibt Linien der Gleich- 
gestaltigkeit: wir nennen sie Isomorphen. So erreichen wir eine 
klare Trennung von den Isochronen, welche Gleichaltrigkeit des 
Gewebes bezeichnen, die Gleichzeitigkeit bezieht sich nur auf die 
Materialbildung während des axialen Wachstums des Federkeims. 
Wir werden in dieser Arbeit noch zeigen, dass der Verlauf der 
Isomorphen vom zeitlichen Ablauf des axialen Wachstums abhängt 
und verändert werden kann; damit geht nochmals hervor, dass 
dem zeitlichen Ablauf des axıalen Wachstums eine übergeordnete 
Bedeutung zukommt. 

Die Trennung zwischen der Gleichaltrigkeit des Gewebes vom 
zeitlichen Ablauf der Formungsprozesse innerhalb des Keims 
erfordert eine Neudefinition der Begriffe: 


— Isochronen sınd horizontale Niveaus über dem Keim und be- 
zeichnen Gleichaltrigkeit des Gewebes ın bezug auf axiales 
Wachstum (die CG-Isochrone kann auf die Bildungszone im 
Kragen beschränkt werden). Vorangestellte Zahlen bedeuten 
Distanz in mm vom Schaftbeginn und zwar negativ für den 
Apex und positiv von der Schaftspitze basalwärts. 


— Isomorphe ist die Verbindungslinie aller Orte gleichartiger 
Formungsprozesse ım Keim. 


— Den Isochronen weitgehend ähnlich (geringe Abweichungen ım 
dorsalen und ventralen Bereich des Keims) verläuft die F-Iso- 
morphe, welche die sogenannten Fehlstreifen (Ausfall der 
Radıen oder Rami) bestimmt (vergl. Tafel I, Abb. 1). 


— Die Linie gleichartiger Differenzierung der Federelemente ist 
die D-Isomorphe (differentiation-ısomorphe). Dabei können 
DL für die Leisten, Da für die Äste, Dr für die Radien als 
räumlich getrennte Linien gefunden werden (vergl. Fig. 3, 
Figh ioy 


— Als P-Isomorphe (pigmentation-isomorphe) bezeichnen wir 
die Verbindungslinie von Orten des gleichen Stadiums der 
Farbstoffeinlagerung. 


Bisher noch völlig unbeachtet blieb die Linie, welche die gleich- 
artigen Stadien der Verhornung der Elemente angibt. Die 
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K-Isomorphe (keratinisation-ısomorphe) wird jedoch zur 
Erklärung der Entstehung des Musters einen wichtigen Schlüssel 
liefern. 


Alle diese Linien werden im Verlauf der Arbeit jeweils dort 
genau dargestellt, wo sie zur Analyse der Augfeder nötig sind. 
Mit Hilfe der Isochronen und Isomorphen kann der zeitliche 
Ablauf der Gestaltungsprozesse erfasst werden. Die Gesamtheit der 
Kurven im Keim wirkt wie eine Schablone, welche von der Feder 
bei ihrer Bildung langsam von unten nach oben durchlaufen wird. 
Die Geschwindigkeit des axialen Wachstums kann jedoch diese 
erzeugende Schablone selbst und nicht nur ihr zeitliches Durch- 
wandern beeinflussen. 


E. BESCHREIBUNG DES MUSTERS DER AUGFEDERN 
DES PFAUS 


Unsere Beschreibung basiert auf den Ergebnissen der Arbeit 
von E. SAGER, die hier zusammengefasst wiedergegeben werden. 
Es ıst ıhr gelungen, die verschiedenen Federtypen als abgeleitete 
Formen eines Grundtypus darzustellen. 


Individuelle Kennzeichnung der Federn der Rückenflur (nach 
E. Sager). 


Das Feld der Oberschwanzdecken des Pfaus wurde ın Längs- 
und Querreihen eingeteilt. So kann jede Feder nach der Stellung 
in der Rückenflur genau bestimmt werden. Die Querreihen wurden 
dabei mit römischen Ziffern, die Längsreihen mit arabischen 
Zahlen angegeben. Die mediane Längsreihe wird als Nr. 15 be- 
zeichnet, die lateralste als Nr. 1. Die Körperseite ist durch Zusatz 
von r. (rechts) oder 1l. (links) vermerkt. Die caudalste Querreihe, 
deren mittlere Anlage auf der Medianlinie liegt, ist Nr. III, caudal 
folgt Nr. II, dann Nr. I, letztere kann auch fehlen. In cranialer 
Richtung steigen wir bis zu Querreihe XXI auf, die die vordere 
Grenze des Flurabschnittes bildet. Die Federn in der Rúckenflur 
‚ändern sich je nach ihrer Lage im Feld. Die Bezirke, die einen 
relativ einheitlichen Federtyp besitzen, sind in der Arbeit von 
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E. SAGER in ihrer Stellung im Körper und im Rad dargestellt 
worden. Auf Grund des Musters und der Länge der Feder kann ihre 
Position in der Rückenflur bestimmt werden (Fig. 5). 


Beschreibung des Grundtypus (Fig. 4). 


Die Feder wird von der Spitze ausgehend in Richtung zur 
Basis beschrieben, wır folgen dabei dem Bildungsgang ım Keim. 
Es können die folgenden Abschnitte unterschieden werden: 
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Grundtypus (0) der Augfeder (Erklárung im Text). 
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1. Randzone oder Aussenzone (Au): In lockerer Anord- 
nung stehen die Äste fast parallel zueinander, je nach Lichteinfall 
variiert die Farbe von grün bis rotbraun. Als auffallendes Merkmal 
sind überall kleine Lücken in die Ausbildung der Radien eingestreut, 
die wie „Frasspuren“ aussehen. Die Färbung dieser Zone, das satte 
Grün, kann als Grundfarbe der Feder bezeichnet werden, denn sie 
tritt überall ausserhalb des Augmusters auf. Die lockere Randzone 
bezieht sich auf alle Spitzen der Rami, die am Aufbau des Auges 
beteiligt sind, vorerst jedoch noch keine geschlossene Fahne 
bilden und in leichtem Bogen abstehen. 


2. Nur undeutlich voneinander abzutrennen liegen über den 

eigentlichen Augfeldern A Randstreifen: Die lockere Randzone 
verdichtet sich allmählich und geht in den grün-goldenen Rand- 
streifen Aüber. Der Randstreifen 3 lässt sich mit der dunkel- 
grünen Färbung rings um das Auge aufzeigen und hebt das 
Augmuster aus der Federfläche heraus. Halbmondförmig schliesst 
sich der violette Randstreifen 2 an, gefolgt von dem grün- 
goldenen Randstreifen 1, der wiederum die Augfelder ganz 
umgibt. 
3. Augfelder: Das eiförmig braune Augfeld III hebt sich 
deutlich von den Randstreifen ab. Es ıst das äusserste der konzen- 
trısch angeordneten Felder des Augmusters. Ebenfalls scharf 
abgegrenzt beginnt das türkisfarbene Augfeld II, das die Rami 
beinahe senkrecht schneidet. Nach kaum 2 mm setzt schon mit 
einem schwarzen Samtstreifen das ım Grundton tiefblaue Augfeld I 
an. Im Zentrum des Augfeldes I beginnt der Schaft. Hier hat 
das Muster die grösste Breitenausdehnung erreicht. 

Nun schliessen sich die Augfelder wieder gegen den Schaft zu. 
Dabei weist das Augfeld I eine Einbuchtung auf, so dass eine 
nierenförmige Gesamtgestalt entsteht. Die beiden andern Aug- 
felder zeigen breitovale und eiförmige Umrisse. 


4. Über den grün-goldenen Randstreifen 1 und den in seinen 
Grenzen undeutlichen dunkelgrünen Randstreifen 3, welche rund 
um die Augfelder verlaufen, geht die Feder über in den lockeren 
Mittelteil. Er beginnt mit einer fortschreitenden Auflösung der 
geschlossenen Fahne. Die Abstände der Ansatzstellen der Ramı 
werden gross, so dass kein Kontakt zwischen den Ästen möglich 
ist. Zudem nimmt proximalwärts die Länge der Äste ab. Die 
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Basıs der Rami ist nicht mehr mit Grünschiller ausgestattet, 
sondern zeigt hellbraune bis weisse Färbung. Die Radien gehen in 
Dunenstruktur über. 


5. Der Dunenteil weist wieder sehr dichtstehende Äste auf. 
Die Länge der Dunenrami ist bei den einzelnen Federn der Rücken- 
flur sehr verschieden. Wir erkennen eine deutliche Reduktion des 
Dunenteils, welche von cranıal nach caudal fortschreitet und 
bis zu einem vollständig nackten Schaft führt. Wie E. SAGER fest- 
stellen konnte, treten zwischen diesen für Wärmeschutz nicht 
mehr tauglichen Federn spezielle Pelzdunen auf. 


6. Die Spule (Calamus) muss die lange Feder in der Rücken- 
haut verankern und zeigt daher eine recht kräftige Ausbildung. 
Die Länge des etwas verbreiteten und durchsichtigen Schaftendes 
steht ın direktem Verhältnis zur Federlänge. Im caudalen Teil, 
wo die Federn bis zu 150 cm lang werden, beträgt die Spulenlänge 
5 cm und nımmt nach cranıal ab bis zu 0,5 cm bei den 8 cm messen- 
den kürzesten Augfedern. 


Modifikationen des Grundmusters. 


Da wir uns später auf die Beschreibung des Grundmusters 
beschränken, wollen wir hier kurz die Modifikationen in ihren 
Abweichungen wiedergeben (Fig. 5). (Auf die Zunahme der Länge 
der Federn von cranıal nach caudal ist schon kurz eingegangen 
worden.) 


1. Der Grundtypus, wie wir ihn beschrieben haben, ist im 
zentral gelegenen Bezirk O der Rückenflur zu finden (vergl. Fig. 4, 
Þið 


2. Caudal schliessen die Augfedern mit Bruchrand an, 
die als Modifikation A bezeichnet wurden. Im Bereich des 
Randstreifens 4 zeigt sich allmählich eine Schwächezone in der 
Ausbildung der Rami und Radien, die zur vollständigen Bruch- 
stelle wird, wobei diesen Federn die Aussenzone oberhalb des 
Auges fehlt (Fig. 5, A). 


3. Den oberen Abschluss des Rades bilden die caudalsten 
Federn der Rückenflur, die kein Augmuster mehr tragen. Die 
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distalsten Äste sind entlang einer konkaven Linie verkürzt, da- 
durch entsteht die Halbmondfeder des Bezirks D (Fig. 5, D). 


4. Auch cranial des Grundtypus O wird das Auge reduziert und 
die kurzen Goldschuppenfedern (Modifikation B) aus- 
gebildet. Ein kleiner Rest des Augflecks III liegt in einer halb- 
kreisförmigen goldgelben Fläche, die distal durch einen schwarzen 
Samtrand abgegrenzt wird (Fig. 5, B). 


5. Die Lateralfedern (Modifikation C) bilden im Rad 
den unteren Abschluss. Auch hier verschwindet das Auge all- 
mählich, dafür werden auf der Lateralfahne intensiv grünschillernde 
und verlängerte Rami ausgebildet. Dieser sogenannte Fransenrand 
breitet sich auch gegen den sonst lockeren Medianteil der Feder 
aus und bildet dort eine geschlossene Fahne (Fig. 5, C). 


Wir erkennen, dass jede Feder entsprechend ihrer Stellung 
auf der Rückenflur ein ganz spezielles Muster ausbildet. Hier sind 
nur die Grundtypen in ihren wesentlichsten Zügen wiedergegeben 
worden. Dabei muss noch die Asymmetrie je nach der Abweichung 
von der Medianlinie betrachtet werden. Steht eine Feder lateral 
der Medianlinie, so zeigt die Ausbildung der Augflecke (bes. Aug- 
fleck I) eine Asymmetrie, wobei die Augfelder auf der mehr lateral- 
wärts gelegenen Hälfte der Fahne grösser ausgebildet sind 
(Fig. 5, A). 

Für die weitere Analyse beschränken wir uns auf die Beschrei- 
bung des Grundmusters. Aus dem Bezirk O ist eine zentrale Feder 
herausgegriffen worden, welche das optimale Muster trägt, alle 
Elemente voll ausgeprägt zeigt und von durchschnittlicher Länge 
ist. Sie trägt die Positionszahlen XIV/14, ist 48 em lang (bis zum 
Randstreifen gemessen), ihr Gewicht beträgt 0,55 Gramm. 


F. MORPHOLOGISCHE BESCHREIBUNG 
DER BAUELEMENTE DER AUGFEDER (GRUNDTYPUS) 
UND IHRER BILDUNG IM KEIM 


1. ANALYSE DES SCHAFTES. 


Der Schaft (Rhachis) soll an den Anfang gestellt werden, 
weil er das Grundgerüst der gefiedert angeordneten Federteile bildet. 
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TI. Bau. 


Der Schaft beginnt im Zentrum des Augmusters, ım Augfeld I. 
Erst dort treffen die zwei innersten Äste zusammen und laufen 
vereinigt als Schaftanlage weiter (vergl. Fig. 47). Der junge Schaft 
hat vorerst einen ähnlichen Bau wie die Äste. Eine harte Horn- 
scheide (Cortex) umhüllt einen Innenraum, der mit lufthaltigen 
Markzellen ausgefüllt ist (Fig. 6 a). Die Hornhülle nimmt im Ver- 
gleich zu den Ästen rasch an Dicke zu, wodurch die nötige Festigkeit 
erreicht wird. Der Schaft vergrössert sich nicht durch ein Wachstum 
in dıe Breite, sondern es entsteht ein ovaler Querschnitt, welcher 
in der Höhe also dorso-ventral einen doppelt so grossen Durch- 
messer aufweist als in der seitlichen Richtung. Die Hornwand ist 
in diesem obersten Teil, wo der Schaft noch durch das Gebiet des 
Auges verläuft, durch Melaninkörner dunkel gefärbt (Fig. 6a, b). 
Diese Färbung verschwindet ventral und bleibt nur an der dorsalen 
Kante stark ausgebildet. 

Im Mittelteilbeginnt der Schaft auch in die Breite zu wachsen. 
Der Querschnitt wird allmählich quadratisch (Fig. 6, e—f). Die 
Rami setzen noch wie im Gebiet des Augbezirks an den dorsalen 
Kanten des Schaftes an. Allmählich verschwindet auch die Braun- 
färbung, so dass der nun breite Schaft, dank den luftgefüllten 
Markzellen, in einem blendenden Weiss erscheint. Die enorme 
Volumenzunahme betrifft besonders den mit Markzellen angefüllten 
Innenraum, die Hornrinde ist kaum stärker geworden. Immernoch 
liegen die dicksten Stellen des Querschnitts an der dorsalen und 
ventralen Kante. Ventral beginnt sich mit der Verbreiterung 
eine Leiste zu bilden, die von zwei massigen Hornanschwellungen 
an den Kanten ergänzt wird (Fig. 6 g). 

Im Dunenteil wird das Querschnittsbild allmählich breiter 
als hoch. Damit wandern die Ansatzstellen der Äste über die 
dorsalen Kanten gegen ventral zu. Die Verstärkung im ventralen 
Bezirk erreicht ihre maximale Ausbildung. Der Schaft nimmt hier 
bei einer Feder von 50 cm eine Breite von 3,5 mm und eine Höhe 
von 3 mm an. Damit bleibt für die Äste im Keim kaum noch 
Material übrig und sie werden reduziert. Bei den langen Federn 
der Bezirke A und D fallen die Dunenrami weg. Am Schaft ıst 
"nur noch eine Leiste mit kleinen Andeutungen der Äste zu sehen. 
Am Ende des Dunenteils wandern die Ansatzstellen der Ramı 
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Schaftquerschnitte von apikal (a) bis basal (i); punktiert: Markzellen; 
schwarz: Melanineinlagerung in der Hornrinde 
(h = Schnitt durch Spule; i= Umbilicus; ve = ventral; do = dorsal) 
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gegen ventral und treffen sich dort vor dem Beginn der Spule. 
Ein Afterschaft wird nicht gebildet (Fig. 6 g, h). 

Nun hört die Füllung des Schaftes mit Markzellen auf und 
es bleibt die Spule (Fig. 6h) mit durchsichtiger Hornwand und 
einigen feinen Hornlamellen im Innern. Die Hornlagen verdichten 
sich gegen das Ende des Calamus. Im Spulenteil biegt der Schaft 
nach ventral zu aus. Am Ende bleibt eine kleine, kreisrunde 
Öffnung, in der die Papille steckt, jenes Gewebe, welches bei 
Ausfall oder Mauser reaktiviert wird und eine neue Feder nach- 
schiebt (Fig. 61). 


12. Erscheinungsbild und Funktion. 


Die Aufgabe des Schaftes als verbindender Teil aller Elemente 
besteht darin, der Feder die Festigkeit zu geben. So ist es nicht 
erstaunlich, dass bei Federn mit Flugfunktion eine grosse, feste 
Rhachis gebildet wird, während bei Dunen, die nur dem Wärme- 
schutz dienen, der Schaft wegfallen kann. Für die Schmuckfeder 
ergibt sich beim Pfau eine hohe Anforderung an die Festigkeit, 
denn erst das entfaltete Rad bringt die Pracht zur Geltung. Wenn 
die langen Federn nicht in der parabolspiegelähnlichen Ebene des 
Rades verblieben, wäre die Gesamtwirkung der Erscheinung 
vernichtet. Der Länge der Feder und ihrer Aufgabe als Strahl 
des Rades steht die enorme Schaftentwicklung gegenüber. Der 
Ausbildung der Festigkeit ist jedoch das Erscheinungsbild über- 
geordnet. Auch der Schaft ist in diese Funktion einbezogen. Im 
Augbild muss er versteckt werden. Die Schwarzfärbung der dor- 
salen Kante und die ovale Gestalt lassen den Schaft optisch ver- 
schwinden. Dabei wird auf die Festigkeit in der dorso-ventralen 
Ebene, also der Radebene, das Hauptgewicht gelegt. Der Bau 
ermöglicht seitliche Schwankungen, welche sich beim Radzittern 
als zusätzliches Phänomen auswirken. Sobald der Schaft durch 
kürzere Oberschwanzdecken verdeckt wird und dadurch aus der 
beim geschlagenen Rad sichtbaren Sphäre heraus ist, kann er 
seine volle Festigkeitsstruktur annehmen. Die Hornrinde, durch 
Leisten verstärkt und den Markzellen als leichteste Füllung, lässt 
keine Schwankungen mehr zu. Wird die Elastizitätsgrenze über- 
` schritten, so bricht die Feder plötzlich vollständig durch. Im Gebiet 
des Dunenteils benötigt der Schaft für seinen Aufbau soviel Mate- 
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rıal, dass bei den längeren Federn keine Dunenrami gebildet 
werden können. Den verlorenen Wärmeschutz kompensieren 
jedoch besondere Pelzdunen, die zudem sicher eine Polsterfunktion 
ausüben. Ihre Anlage ist in der Arbeit von E. Sager schon genau 
beschrieben worden. 

Der blendendweisse Schaft, der im Radbezirk der Augmuster 
nicht in Erscheinung treten darf, ergibt auf der Rückseite des 
Rades einen starken Effekt weisser Linien auf dem dunklen Unter- 
grund. Die Verhaltensforschung (ScHENKEL, 1956; PORTMANN, 
1960) hat gezeigt, dass die Rückseite im Ritual der Balz ebenfalls 
eine Rolle spielt. Das Zu- und plötzliche Wegdrehen des Rades 
wird als Stimulans besonders bei scheinbar „uninteressierten“ 
Hennen in steter Wiederholung eingesetzt. Dabei kommt der 
optisch völlig anderen Rückseite sicher eine grosse Bedeutung 
ZUR 

Die Diskussion über Funktion und Erscheinung des Schaftes 
hat eine wesentliche Komponente der Federanalyse klargestellt. 
Wır haben an diesem einfachen Teil zeigen können, dass die 
Erscheinung das oberste Prinzip bei der Gestaltung der Aug- 
federn ist. Die anderen Funktionen der Feder wie Flug oder 
Wärmeschutz werden verdrängt. Dass die langen Oberschwanz- 
decken eher eine Behinderung der Bewegungsmöglichkeiten in der 
Luft und auf der Erde darstellen, braucht wohl kaum hervor- 
gehoben zu werden. Die Erscheinung bringt zudem mit ihrer 
Anforderung an Stabilität bei den langen Federn sogar die Wärme- 
schutzfunktion zum Verschwinden. 


13. Bildung des Schaftes im Keim. 


Es entspricht nicht den Vorgängen im Keim, wenn die Be- 
schreibung der Schaftentstehung an den Anfang der Differen- 
zierungsvorgänge gestellt wird, denn der Schaft ist das letzte 
der Federelemente, welches vom Eetodermring des Kragens aus- 
gebildet wird. Doch der Vergleich der Schaftanlagen in ihrer 
Vıielgestaltigkeit gibt schon wesentliche Hinweise auf die Faktoren, 
die das Ketodermgewebe zu verschiedenen Zeitpunkten beein- 
lussen. 

So wollen wir den Bildungsort in vier Regionen (Niveaus) der 
Federbildung betrachten: vor dem Augbezirk, in dessen Zentrum, 
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nach dem Augmuster im Mittelteil und gegen die Dunenregion der 
Feder. 


a) In der Aussenzone fehlt der Schaft. Der Keim bildet 
während langer Zeit (5—10 cm) keine Schaftanlage. Im dorsalen 
Bereich des Kragens werden senkrecht verlaufende Leisten diffe- 
renziert, d.h. das dorsale Dreieck fehlt praktisch (vergl. Fig. 16, A). 


0,1 mm 





Hery. 


Schaftbeginn (O-Isochrone) im Keim. 
S = Schaftanlage; R, = zweiter Ramus; HS = Hornscheide. 


b) Im Zentrum des Auges stossen zwei Leisten am Ende 
des nun deutlichen dorsalen Dreiecks zusammen und bilden den 
Beginn des Schaftes, dessen Querschnitt sich noch nicht wesentlich 
von dem der Rami unterscheidet (Fig. 7). Mit der Vergrösserung 
des dorsalen Dreiecks bleibt ein stets breiter werdender Gewebeteil 
von der Leistenbildung ausgeschlossen. Dieses undifferenzierte 
Eetodermgewebe beginnt sich erst in der Ausgestaltungszone zur 
ovalen Schaftanlage zu entwickeln. 


c) Verfolgen wir die Ausbildung des Schaftes zu Beginn des 
Mittelteils, wo eine ovale Schaftform gebildet wird (Fig. 8, a—c). 
Bis 10 mm über dem dorsalen Kragen bleibt das Ectodermgewebe 
undifferenziert. Nun beginnen sich die seitlichen Ränder aufzu- 
wölben (b) und wachsen rasch zentralwärts (c). 20 mm über dem 
Kragen stossen sie in der Mitte zusammen (d); danach weitet sich 
die ganze Anlage zentralwärts und zugleich in die Dicke aus (e). 
Erst 27 mm über dem Kragen ist die Ausbildung des Schaftes 
beendet. 

Die histologische Untersuchung der Differenzierungsvorgänge 
zeigt, dass vor der Wachstumsperiode das Stratum ceylindrieum 
schon eine beachtliche Hornschicht abgesondert hat (vergl. Fig. 19). 
Während den 10 mm Keimwachstum ist die Verhornung von 
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mm uber dem 


Kragen 


27 


Kit. 8. 


Schaftentwicklung zu Beginn des Mittelteils (Serie C). 
b = (12 mn über dem Kragen) Beginn der Differenzierung 
des Schaftprimordiums; f = Verhornung beendet. 
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peripher nach zentral langsam vorsichgegangen und so entstand 
eine kompakte Hornlage, die spätere dorsale Kante des Schaftes. 
Nun verstehen wir auch, dass allein diese dorsale Kante Melanin 
enthalten kann, denn während der Ausgestaltungsperiode wird nur 
dieser Schaftteil differenziert. Durch das rasche Wachstum des 
Stratum cylindricum gegen das Zentrum des Keimes werden 
voluminöse Markzellen gebildet. Ihre Verhornung schreitet zentral- 
wärts voran und erfolgt ohne Druck, so dass keine Abplattung der 
Zellen eintritt. Die lateralen Wände des Schaftes werden durch 
eine geringe Schicht verhornender kleiner Zellen der zentralwärts 
wachsenden Keimschicht aufgebaut und bleiben daher eine dünne 
kompakte Hornlage. Am Ende der Schaftbildung (Fig. 8 e) tritt 
eine Verlangsamung der Wachstumsvorgänge ein. Die Verhornung 
erfasst die kleinen Zellen, wodurch die kompakte und dicke Horn- 
schicht der Ventralkante des Schaftes gebildet wird. 


d) Schneiden wir einen Keim bei der Bildung des letzten 
Abschnittes des Mittelteils (Fig. 9), so zeigt sich uns auf 
10 mm Höhe über dem Kragen ein ungegliedertes dorsales Ecto- 
dermgewebe, welches beinahe die Hälfte des Keims umfasst 
(Fig. 9 A). Daran schliessen nur wenige Leisten (6—-12) an, während- 
dem das restliche ventrale Gebiet undifferenziert bleibt. Die seit- 
lichen Ränder der grossen Schaftbasis beginnen nun rasch zentral- 
wärts auszuwachsen, dabei legt sich aber das anschliessende 
Ectodermgewebe der Schaftanlage in Leisten, welche später wieder 
verschwinden. Erst 56 mm über dem Kragen treffen sich die 
seitlichen Wülste, wobei der Schaft nun fast das ganze Volumen 
der Federanlage ausfüllt (Fig. 9B). Zum Schluss wächst ın der 
Mitte der Ventralkante des Schaftes noch eine kleine Leiste aus, 
welche neben den massigen Hornanschwellungen der lateralen 
Ränder zur Festigung beiträgt. 

Stellen wir die Ergebnisse der Bildung des Schaftes auf ver- 
schiedenen Niveaus im Keim zusammen: 


1. Nach einem aussergewöhnlich langen schaftlosen Apex setzt 
die Schaftbildung im Augzentrum ein. Halten wir noch einmal 
fest, dass das dorsale Dreieck erst von diesem Punkt an nicht 
völlig in die Leistendifferenzierung einbezogen wird. Es wird 
zu prüfen sein, wie weit dieser späte Schaftbeginn mit der 
Musterbildung im Zusammenhang steht. 





Fic. 9. 


Schaftentwicklung in der Dunenregion. 
A Beginn der Differenzierung der Schaftanlage (18,5 mm über dem Kragen); 
B - Abschluss der Verhornung des ausgewachsenen Schaftes 
(56 mm über dem Kragen). 
(| lateral im Keim, mit Astanlagen). 
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2. Bis 10 mm über dem Kragen bleibt das Ectodermgewebe 
undifferenziert. Durch die Grösse dieses Gebietes ist lediglich 
die Breite der dorsalen Kante des Schaftes bestimmt. Nur 
dort kann Melanin eingelagert werden, da dieser Teil während 
der Ausgestaltungszone schon angelegt ist. 


3. Das Auswachsen der Schaftanlage ist im Mittelteil 27 mm 
über dem Kragen beendet. Zu Beginn der Dunenregion verläuft 
die Differenzierung des Schaftes bis auf ein Niveau von 56 mm 
über dem Keimbeginn. Die Verhornung ist im Mittelteil bei 
30 mm, in der Dunenregion erst bei 60 mm über dem Kragen 
abgeschlossen, was einer enormen Verzögerung der Prozesse 
entspricht. 


\Venn wir uns nochmals darauf besinnen, dass alle diese Bil- 
dungsvorgänge von demselben Follikel in zeitlicher Folge geleistet 
werden, so können aus der Verschiedenheit der Wachstums- und 
Differenzierungsprozesse Schlüsse auf diese Vorgänge im Keim 
gezogen werden. Der erzeugende Ectodermring (Kragen) unterliegt 
in zeitlichem Ablauf wechselnden Steuerungsfaktoren und formt 
jeweils ein entsprechend neues Schaftbild: 


a) Die Verschiedenheit der Ausbildung des dorsalen 
Dreiecks bestimmt die Breite des Schaftes. Tritt kein 
Gebiet auf, welches von der Leistendifferenzierung nicht erfasst 
wird, kann kein Schaft gebildet werden (Spitze bis Augzentrum). 
Bleibt vıel, ja sogar das ganze Ectodermgewebe ohne Leisten- 
differenzierung, so breitet sich entsprechend die Schaftanlage 
aus. Im Falle der Bildung der Spule verhornt der gesamte 
Ectodermring undifferenziert. Suchen wir nach einer Erklärung, 
so lassen sich zweı Hauptgründe anführen: 


— Als erstes kann sich die Wachstumsgeschwindigkeit 
verändern. Wächst ein Keim sehr langsam, dehnt sich die 
Leistendifferenzierung von lateral bis dorsal und ventral aus. 
Wird das Wachstum beschleunigt, so bleibt ein grösser wer- 
dendes Gebiet von der Leistendifferenzierung ausgeschlossen 
und für die Schaftanlage verfügbar. 


— Als zweite Erklärungsmöglichkeit kann die Differenzierung 
des Gewebes in Leisten angeführt werden, welche während des 
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Federwachstums abnimmt. Inwieweit dieser Differenzierungs- 
vorgang unabhängig ist oder von der Wachstumsgeschwindig- 
keit, wie schon kurz angedeutet, mitbestimmt wird, kann 
jetzt noch nicht entschieden werden. 


b) Als weiteres wichtiges Faktum können wir aus den verschiedenen 
Entwicklungsvorgängen herauslesen, dass die Ausbildungs- 
und Verhornungsprozesse in Ihrer zeitlichen Dauer nicht 
konstant sind. Die Verzögerung des Verhornungsprozesses bis 
50 mm über dem Keimbeginn führt zur enorm ausgewachsenen 
Schaftanlage des Dunenteils, unter der Annahme, dass im 
dorsalen Gebiet die Differenzierung der Elemente anhält. Zur 
Erklärung der Verzögerung der Prozesse kann wiederum eine 
Verlangsamung des axıalen Wachstums angeführt werden. 


c) Zum Schluss muss noch angegeben werden, dass erst nach 
10 mm Keimwachstum als letztes Ectodermstück die Schaft- 
anlage sich auszubilden beginnt. Es besteht daher ein krasser 
zeitlicher Differenzierungsunterschied im Keim zwischen dor- 
salem und lateralem Gewebe. 


Die Bildung des Schaftes kann nur ın die Probleme der Steue- 
rung einführen. Wenn wir nun für alle Elemente der Feder Aus- 
bildung und Werdegang in den verschiedenen Zeitpunkten einander 
gegenüberstellen, so lässt sich zeigen, welche Prozesse zu Unter- 
schieden der Ectodermdifferenzierung im Keim führen. 

Für die Schaftbildung kann im Gegensatz zur bisherigen 
Literatur als sicher festgehalten werden, dass es nicht eine generelle 
Schaftanlage im dorsalen Bereich des Blutkiels gibt. Der Schaft 
muss im Zusammenhang mit den Wachstumsvorgängen im Keim 
gesehen werden. Er kann fehlen oder Wachstumsgeschwindigkeit 
und Leistendifferenzierung lassen ein grosses dorsales Kragenstück 
für den Schaft übrig. Die Konkreszenz-Theorie (LiLLıE, Juun, 
1936), die den Schaft als Verschmelzung der dorsal wandernden 
Äste sieht, vernachlässigt die spätere Differenzierung der Schaft- 
anlage, welche nicht als das Verschmelzungsprodukt der Äste 
betrachtet werden kann, sondern eine völlig eigene Differenzierung 
zeigt. Ebenso kann unter bestimmten Wachstumsverhältnissen bei 
vielen Vogelarten auch im ventralen Bereich des Keims der so- 
genannte Afterschaft entstehen (ZıswiLEr, 1962). 
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2. ANALYSE DER RAMI 


Die Radien allein bilden das farbige Muster, die Äste wie der 
Schaft sind beim Pfau nur Träger der optisch wirksamen Elemente. 
In dieser Funktion treten sie selbst nicht in Erscheinung, erzeugen 
jedoch durch ihre Festigkeit ım Bau eine stabile Ebene — die 
Federfahne. Durch die Dichte der Rami am Schaft und ihre Länge 
bestimmen sıe die Form der Fahne, d.h. die Kontur der ganzen 
Feder. Nach dem Bau der Rami, wobei Form und Anatomie 
analysiert werden, müssen wir die Dichte der Äste am Schaft 
(Schaft-Ast-Rate) und ihre Länge diskutieren. Eine Analyse der 
Entwicklung im Keim schliesst an, wobei wir bei der Leisten- 
bildung auf die grundlegenden Gesetze der Federentwicklung 
stossen. Es können nun die Fakten gezeigt werden, welche zur 
Aufstellung der auf p. 275 geschilderten neuen Ansıcht der Differen- 
zierungsvorgänge im Keim geführt haben. 


21. Bau der Rami 


Aus der Vielzahl der Elemente wählen wir für die weiteren 
Untersuchungen (auch der Radien) zwei Repräsentanten: Ast 
Nr. 10 läuft durch alle Augfelder und gehört zu den ersten Ästen, 
die im Keim angelegt werden. Im oberen Teil des Mittelstücks liegt 
Ramus Nr. 75. Die Numerierung erfolgt von den beiden ersten 
Ästen, welche am Schaftbeginn zusammentreffen (Nr. 1), basal- 
wärts bis zur Spule. Sogenannte Einschaltrami (vergl. später) 
werden nicht mitgezählt, sondern speziell bezeichnet. 

Die Form des Astes Nr. 10 (Fig. 10) geht vom kleinen rund- 
lichen Querschnitt der Aussenzone in den Augfeldern in eine 
extrem dorso-ventral verlängerte Gestalt über. Bei der Verstärkung 
wird der Ast kaum breiter, sondern dehnt sich ausschliesslich 
senkrecht zur Federfahne aus. Die Kante, welche gegen die Aug- 
fläche gerichtet ist, weist eine starke Pigmentierung auf. 

Vergleichen wir damit die Verstärkung eines Astes der Mittel- 
zone (Nr. 75) der Feder (Fig. 11). Hier entsteht ein tropfenförmiger 
Querschnitt, indem die dorsale Kante spitz ausgebildet ist, jedoch 
nach ventral (Federrückseite) eine starke Verbreiterung aufweist 
(bis 0,25 mm). Der Innenraum zeigt bei allen Querschnitten luft- 
gefüllte Markzellen (M), welche bei jedem Ast von konstanter 
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Fıc. 10. 


Querschnitte durch Ramus Nr. 10 mit abgehenden Radien 
in den verschiedenen Augbezirken (S = Samtstruktur). 
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Querschnitte durch den Ramus Nr. 75, von apikal A bis basal E. 
v = ventral und d = dorsal im Keim (mit Radien). R = Rinde (Cortex); 


M = Markzellen. 
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Grösse sind (Durchmesser 25—30 u). Die Markzellen sind von einer 
kompakten Hornrinde (Cortex; R) umhüllt, die am dorsalen (d) 
und ventralen (v) Ende des Ramus verdickt ist. Die Dicke des 
Cortex nimmt von der Spitze bis zur Basis der Rami nicht wesent- 
lich zu, so dass das Grössenwachstum hauptsächlich auf einer 
Steigerung der Anzahl der Markzellen beruht. 

Das Erscheinungsbild: Der Bau des Ramus ist vollständig von 
der Erscheinungsfunktion der Feder beherrscht. Da der Ast das 
Muster nicht stören darf, wird besonders innerhalb des Augbezirks 
eine längliche Form erzeugt, welche dorso-ventral gerichtet ist. 
Dieser Bau befähigt den Ast streng in der Fahnenebene zu bleiben; 
seitlich sind jedoch Schwankungen möglich. Innerhalb des Aug- 
musters wird diese seitliche Ausweichmöglichkeit durch Ver- 
koppelung der Radien (Häkchen) verunmöglicht, in der Aussen- 
zone und im Mittelteil biegen sich die Äste durch. Dadurch erhalten 
die Rami eine geschwungene Linie nach der Basis. Beim eksta- 
tischen Zittern während der Präsentation des Rades bei der Balz 
bewegen sich diese Rami, wodurch der Erscheinungseffekt erhöht 
wird. 


Bildung der Rami im Keim. 


Wir wollen wie beim Schaft auch hier die Verschiedenheit 
der Astformen als Resultat von andersartigen Bildungsgängen 
sehen und aus den Unterschieden Schlüsse auf die steuernden 
Faktoren ziehen. 


FIG #12: 


Entwicklung einer Leiste während der Bildung der lockeren Mittelzone 
der Feder. (Zahl in Klammer: Höhe über dem Kermbeginn). 


a = (0,3 mm) Ketodermgewebe berm Umbilicus. 

b = (0,8 mm) Kragengewebe (P = Pulpa; Str. cyl. — Stratum cylindri- 
cum; Str. int. — Stratum intermedium; Str. corn. — Stratum cor- 
neum). 

c = (0,98 mm) Leistendifferenzierung (DL). 

(1,7 mm) Dilierenzierung der Radien (Dr). 

(5 mm), f = (10 mm), g = (16 mm) Ausgestaltungszone der Radien 

(An) ke im Ramogengebiet. 

(16 ınm) Beginn der Astdifferenzierung (dorsale Leiste; Da’). 

( 

I 

(: 


IS 


— 
— 


20 ının) Astdifferenzierung und Verhornung der Radien von peripher 
ach zentral fortschreitend. 
30 mm) Verhornung des Ramus abgeschlossen. 
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Um die generelle Differenzierung einer Astanlage zu beschreiben, 
wählen wir die Bildung des Mittelteils, da dort der Ast in seiner 
Form konstant bleibt. So können wir, wenn stets lateral gelegene 
Leisten in verschiedenen Niveaus über dem Keim verglichen 
werden (Fig. 12), die Bildung des Mittelstücks eines Astes ver- 
folgen. In der Figur sind die Radien mitgezeichnet; auf sie werden 
wir jedoch später noch genauer eingehen. Kurz nachdem das 
Ectoderm (Fig. 12 a) im Umbilicus sich zum Kragen ausgestülpt 
hat, ist eine Dreigliederung der Zellschichten zu beobachten 
(Fig. 12 b). Gegen die Pulpa (P) liegen die länglichen hochgestellten 
Zellen des Stratum cylindricum (Str. eyl.), welche in steter Teilung 
begriffen sind (modifiziertes Stratum germinativum). Darauf folgt das 
Stratum intermedium (Str. int.) mit kleinen rundlichen Zellen, 
welche gegen die Peripherie des Keims verhornen und abgeplattet 
das Stratum corneum (Str. corn.) bilden. So entsteht die Feder- 
scheide, eine starre Hornhülle um den Keim. Danach legt sich das 
Stratum cylindricum in Falten und grenzt Bezirke des Stratum 
intermedium ab, die sogenannten Leisten (Fig. 12c). In diesen 
Leisten differenzieren sich als erstes die Radiogensäulen. Gegen 
das Zentrum des Keims bleibt eine Gruppe von Zellen, die Ramo- 
genplatte, während langer Zeit undifferenziert. In ihrem Gebiet 
liegen die Melanophoren, welche das Zellbild beherrschen (Fig. 12 d). 
So lange diese Melaninbildner in Aktivität sind, bleibt die Astanlage 
undifferenziert. Erst nach der Ausstattung der Radien mit Melanin 
beginnt die Differenzierung des Astes und zwar von der Peripherie 
des Keims zentralwärts (Fig. 12g, h). Eine dichte Zelleiste wird 
zur dorsalen Kante, währenddem das zentralwärts wachsende 
Gewebe grosse Markzellen absondert, die ohne Druck verhornen, 
da gegen das Zentrum des Keims die Astbildung noch weiter läuft. 
In allen nun folgenden Teilen des zentralwärts wachsenden Astes 
kann kein Melanin mehr eingelagert werden, sie erscheinen 
daher später weiss. An der ventralen Kante sowie an den Seiten 
verhornen die Zellen zum kompakt erscheinenden Cortex des 
Ramus. 

Die Entwicklung verläuft während der Bildung der Feder in 
wechselndem zeitlichen Ablauf, was zu neuen Ramusgestalten 
führt. Diese zeitlich und räumlich verschiedenen Bildungen wollen 
wir einander gegenüberstellen und zwar an einer lateral gelegenen 
Leiste (Fig. 19): 











Serie A “Serie B 


Serie C 


Hie. 13. 


Verlauf der Isomorphen (und Isochronen) im Keim zu verschiedenen Zeit- 
punkten der Federbildung. 


Serie A: Federspitze; Serie B: Augmuster (kurz nach Schaftbeginn; 
O: O-Isochrone); Serie C: zu Beginn des Mittelteils. Keimhälfte von d 
(dorsal) bis v (ventral) ausgebreitet. Ordinate: Zahlen geben Höhe in mm 
über dem Keimbeginn an (= Masstab der Fig.) 
Dr = Differenzierung der Leisten und Radien (Dr-, Dr-Isomorphe) 
M = Beginn der Melanineinlagerung (P-Isomorphe) 
Da’ = Beginn der Astdifferenzierung (Da-Isomorphe) 
Da” = Abschluss der Differenzierung der Aste 
Kr’ = Verhornungsbeginn der peripheren Radien der Leisten 
Kr“ = Verhornung der zentralen Radien der Leisten (h-Isomorphe) 
K” = Verhornung der Aste und Radien beendet 

(Serie B: punktiert Verlauf der Augfelder 1, IIN. 
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1. Bei der Entstehung der Aussenzone (Serie A) beginnt die Ast- 
differenzierung, von der Bildung der Dorsalleiste an gerechnet, 
bei 15 mm über dem Keimbeginn und hört auf 20 mm Höhe 
mit der Anlage der ventralen Kante auf. Auf ca. 27 mm sind 
die Äste fertig verhornt. 


2. Während der Erzeugung der Augfelder setzt die Bildung 
zwischen 15—18 mm über dem Keimbeginn ein. Der Abschluss 
der Differenzierung der Markzellen (als einzig fassbares Indiz) 
liegt zwischen 25 und 30 mm, während die Äste erst zwischen 
30 und 40 mm völlig verhornt sind. 


3. Bei der Bildung des Mittelteils beginnt die Differenzierung der 
lateralen Astanlagen auf 15 mm und endet bei 23 mm. Die 
Verhornung ist schon mit 24 mm über dem Keim abgeschlossen. 
Der Vergleich zeigt deutlich eine Verlangsamung der 

Differenzierungs- und Verhornungsprozesse während 

der Augbildung, im Mittelteil jedoch eine Verkürzung der 

Vorgänge, welche beinahe die Hälfte der Bildungszeit ausmacht. 
Zu dieser Verschiedenheit der Wachstumsprozesse in zeitlicher 

Folge der Federbildung tritt nun noch ein Unterschied der Diffe- 

renzierung auf einem horizontalen Niveau über dem Kragen 

(G-Isochrone). 

Die morphologische Analyse der Äste des Mittelteils hat uns 
gezeigt, dass ventral nur kleine Rami (als Spitzen der Äste) 
(Fig. 11 A, B), im dorsalen Bereich des Keims jedoch die grossen 
Basisteile gebildet werden müssen (Fig. 11 D, E). Tragen wir im 
ausgebreiteten Keim (in Fig. 13 nur eine Hälfte) alle Orte ein 
(Fig. 15 C), wo die Astdifferenzierung gleichzeitig beginnt (Da: 
Dorsalleiste der Anlage deutlich sichtbar) und die Isomorphe, 
welche den Abschluss der Astanlage (Da”: ventrale Leiste wird 
ausgebildet) angibt, so zeigen uns diese D-Isomorphen der Rami, 
dass die dorsalen Astanlagen sich früher zu differenzieren beginnen 
und ıhre Ausbildung länger dauert als die ventral gelegenen. 
Denselben im dorsalen Bereich des Keims ausgebogenen Verlauf 
zeigt die K-Isomorphe der Äste, woraus wir ersehen, dass der 
Verhornungsprozess dorsal später eintritt als ventral. Die Dauer 
der Verhornung ist dabei relativ konstant. 
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Somit lässt sich für die Bildung der Federelemente ein zweiter 
Grundsatz aufstellen: 


Es besteht im Keim für die Ausbildung der Astanlage auf 
einem horizontalen Niveau ein Differenzierungsgefälle von 
dorsal nach ventral. Dorsale Astanlagen beginnen sıch während 
des axialen Wachstums des Keims früher zu differenzieren und 
ihre Ausbildung hält länger an als im ventralen Gebiet. Damit 
ergibt sich eine Erklärung für den Unterschied der Astausbildung 
auf einem Keimquerschnitt. 

Vergleichen wir den Verlauf der D- und K-Isomorphen für 
die Entwicklung des Astes (vergl. Fig. 13 A, B, C) zu verschiedenen 
Zeitpunkten der Bildung: 


Serie A (vor der Augbildung) zeigt äusserst geringe Differenzen; 
die Kurven verlaufen, von kleinen Ausbuchtungen dorsal und 
ventral abgesehen, praktisch horizontal. Die Äste werden daher 
über den ganzen Keim gleich ausgebildet. 


Serie B: (während der Augbildung). In den flachen Verlauf der 
Kurve tritt bei der Leistenzahl 40—50 ein enormer Sprung ein, 
welcher den Beginn der Ausbildung um 3 mm verzögert, den 
Abschluss der Differenzierung jedoch um 7 mm früher als ım 
dorsalen Bereich eintreten lässt. Wenn wir die Form der Äste 
1—40 mit den ventral gelegenen vergleichen, so fällt der un- 
geheure langgestreckte Astquerschnitt gegenüber den rund- 
lichen Anlagen auf (vergl. Fig. 10). Im Verlauf der Kurven 
finden wir also einen Zusammenhang mit der Gestalt der Äste. 
Es existiert eine direkte Korrelation der Form mit der Dauer 
der Bildung im Keim. Der Sprung der Kurven bei Leisten- 
nummer 40—50 steht somit im Zusammenhang mit der für 
die Augfelder typischen länglichen Äste und stellt die ventrale 
Grenze des Augmusters dar (Fig. 13; punktierte Linie). Ventral 

dieses Sprungs zieht sich die grüne Aussenzone mit ihren 
rundlichen unstabilen Ästen neben den Augfeldern durch. Dem 
Verlauf dieser Kurve folgt auch der Bruchrand der Modifika- 
tion A (Fig. 5A). 


Serie C: (Bildung des Mittelteils). Die Isomorphen sind durch 
grosse Gefälle von dorsal nach ventral ausgezeichnet, wobei der 
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steile Knick im lateralen Bereich verschwindet. Die Astformen 
zeigen daher eine kontinuierliche Abnahme der Grösse und 
Ausbildung auf einer Isochrone, wobei die sehr nahe beim 
Schaft gelegenen Äste dank dem frühen Differenzierungsbeginn 
mächtig ausgebildet werden (vergl. Fig. 11 E). 


Die Entwicklung des Schaftes lässt sich ın die Differenzierungs- 
Isomorphe der Äste einbeziehen. Der Schaft stellt das dorsale 
Maximum im Verlauf der D- und K-Isomorphen dar. Versuchen 
wir die Verschiedenheit der Entwicklungsvorgänge zu erklären, 
so müssen wir Faktoren anführen, welche die D-Isomorphen der 
Serien A, B, C ineinander überführen. Der ausgeglichene Verlauf 
von Serie A zeigt keine Unterschiede zwischen dorsaler und ven- 
traler Keimhälfte. Die Intensität der Differenzierung ist gegenüber 
Serie B gering. Dort finden wir die längste Bildungsdauer der 
Elemente, was auf grosse Aktivität des Gewebes, jedoch auf 
geringe Geschwindigkeit des axialen Wachstums hindeutet. Lang- 
sam bahnt sich ein krasser Unterschied zwischen dorsaler und 
ventraler Keimhälfte an. Serie B lässt sich durch eine Beschleu- 
nigung des Wachstums in Serie C überführen. Dadurch werden die 
Kurven gestreckt, denn alle Prozesse sowohl Ausbildung wie Ver- 
hornung laufen schneller ab. Das dorso-ventrale Differenzierungs- 
gefälle ist nun maximal ausgebildet. Als Ergebnis der Schaft- und 
Astbildung können wir festhalten, dass das dorso-ventrale Gefälle 
erst allmählich während des Federwachstums auftritt. Eine geringe 
axiale Wachstumsrate führt zu verlängerten Ausbildungsstrecken 
ım Bereich des Auges. Durch Beschleunigung dieses Wachstums 
werden die Prozesse verkürzt und die Kurve des dorso-ventralen 
Differenzierungsgefälles gestreckt. 


Die Anordnung der Äste zur Federfahne lässt sich erfassen, 
indem die Dichte der Rami am Schaft und ihre Länge untersucht 
werden. 

22. Die Schaft-Ast-Rate 
(shaft-barb frequency: Frars u. Juun 1956 u. ff.) 


Wenn wir erfassen wieviel Äste pro 1 mm Schaftlänge ansetzen, 
so erhalten wir Vergleichswerte zwischen den Regionen, welche 
wir später als Folge der verschiedenen Wachstums- und Differen- 
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zierungsvorgänge erklären müssen. In der Augfeder des Pfaus 
(Bezirk O: XIV/14) zeigen sich die in Fig. 14; O dargestellten 
Verhältnisse. An der Schaftspitze treten Werte von 1,4 Äste pro 
mm auf, die bei 20—25 mm Schaftlänge auf 1,8 ansteigen. Nach 
30 mm erfolgt ein rascher Abfall auf 0,1, welcher über das ganze 
Mittelstück beibehalten wird. Diese ausserordentlich geringe 
Anzahl von nur 1 Ast auf 10 mm Schaftlänge stellt im Vergleich 
mit andern Federn eine Besonderheit dar. Bei Hühnern (Brown 
leghorn capon z.B.) geben Junn und Frars (1936) an der Spitze 
(Astbeginn) Raten von 1,0 an, welche auf konstante Werte um 
2,3 ansteigen. Gegen den Dunenteil der Augfeder nimmt die Rate 
allmählich zu, liegt bei 300 mm Schaftlänge auf 0,2, bei 400 mm 
auf 0,9 und steigt sehr steil bis zum Ende des Dunenteils (bei 
485 mm Schaftlänge) auf 3,6 an. Der Rest des Schaftes, die Spule, 
ist ohne Äste. 

Wir können vereinfachend drei Zonen der Augfeder abgrenzen 
und die Mittelwerte der Raten errechnen: 


Augzone 1,45 Max: 1,9 
Lockerer Mittelteil 0,2 Min: 0,1 
Dunenteil 13 Max: 3.6 


Dies zeigt, dass Augzone und Dunenteil grosse Dichte der Äste 
am Schaft besitzen, währenddem das Mittelstück ein Minimum 
aufweist. Mitteln wir über den Bereich des ganzen mit Ästen ver- 
sehenen Schaftes von 485 mm Länge, so verteilen sich die 315 an- 
setzenden Rami mit einer durchschnittlichen Dichte von 0,67 R/ 
mm; im Vergleich mit andern Körperfedern eine ausserordentlich 
geringe Zahl. Die Verhältnisse am Schaftbeginn, wobei die Werte 
von 1,4 auf 1,9 ansteigen, treten bei allen Federn auf (vergl. Huhn) 
und müssen im Zusammenhang mit der Entstehung des Schaftes 
gesehen werden. Um die Wertung dieser Resultate in bezug auf 
das Muster zu untersuchen, wollen wir mit Federn aus andern 
Bezirken vergleichen. 

Rücken wir auf der Mittellinie nach cranial vor, so verschwinden 
im Bezirk B (XVII/15) sowohl die Augfelder wie auch der lockere 
Mittelteil. Diese Goldsehuppenfedern (Fig. 14B) zeigen beim 
Schaftbeginn Werte von 2,0, welche rasch (nach dem Goldfeld) 
auf 0,25 in der Mitte der Feder (Schaftlänge 50 mm) abfallen. 
jedoch im anschliessenden Dunenteil (100 mm Schaftlänge) sofort 
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Vergleich von Dichte (D: Rami pro 1 mm), Länge (L) der Äste bei verschie- 
denen Modifikationen der Augfeder (0, B, A, D vergl. Fig. 5). S = Fläche 
des Schaftquerschnittes (Ordinate: Länge der Feder in cm). 
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wieder auf 2, ja am Ende sogar auf 4 ansteigen. Der Feder fehlt 
eine grosse Spitze (Apex), sie beginnt mit einem dunklen Samtrand 
auf der -5-Isochrone. 

Wandern wir von Bezirk O caudalwärts zu den Augfedern mit 
Bruchrand im Bezirk A (Fig. 14 A), so ergibt sich eine enorme 
Abnahme der Raten ım langen Mittelteil. Die Kurve der Feder 
(VIIT/A2) zeigt nach dem ersten Maximum im Augbezirk (2,0), 
welches höher liegt als bei Bezirk O, eine rasche Abnahme auf 
0,1, die nach 600 mm Schaftlänge im Dunenteil wiederum ansteigt 
und am Schluss 1,8 erreicht. 

Im Bezirk D (Halbmondfeder, 111/10; Fig. 14 D) liegt nach 
Schaftbeginn die Dichte nur auf 1,4, fällt danach rasch auf 0,05 ab, 
steigt nach 300 mm Schaftlänge auf 0,1, bei 500 mm auf 0,2 und 
bei 1100 mm Schaft auf 0,3. Zu Beginn des Dunenteils, wo keine 
Rami mehr ausgebildet werden, jedoch am nackten Schaft noch 
Ansätze beobachtet werden können, klettert die Rate von 0,4 
auf ein Max. von 1,8 an. 

Vergleichen wir von cranial nach caudal (Bezirke B, O, A, D), 
so lässt sıch feststellen: 


1. Das erste Maximum des Augfeldes im Bezirk O nimmt nach 
cranial zu und nach caudal ab. Beides führt zum Verlust des 
Augmusters. 


2. Das Minimum im Mittelteil nimmt ebenfalls im Bezirk B zu 
und gegen Bezirk D ab. Die Auflösung der Fahne steigert sich 
daher von cranial nach caudal. 


3. Das Maximum der Dunenregion sinkt von Bezirk B bis zum 
Bezirk D stark ab. 


Daraus ergibt sich ein Zusammenhang zwischen Feder- 
länge und Dichte der Äste und zwischen Dichte und 
Muster. Im lateralen Bezirk C zeigt sich zudem ein deutlicher 
Unterschied zwischen der kompakten Aussenfahne und der sehr 
lockeren Innenseite der Feder, wo auf 20 mm nur 1 Ast ansetzt 
(Rate 0,05). Hier ist die geringste Dichte der Äste der Pfauen- 
federn. Verfolgen wir Federn von der Mittellinie nach lateral, so 
nimmt kontinuierlich diese Asymmetrie der Fahne zu, welche wır 
nun als unterschiedliche Dichte der Rami erfasst haben. Da zwi- 
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schen Dichte und Muster ein Zusammenhang besteht, wird auf der 
lockeren inneren Fahnenhälfte das Auge zuerst abgebaut. Später 
verschwindet es analog wie im Goldschuppenfeld auch auf der 
äusseren Fahnenhälfte, weil dort die Dichte zunimmt. 


Das Erscheinungsbild: 


Das geschlossene Augfeld steht ım starken Gegensatz zur 
lockeren Zone des Mittelteils. Beide sind durch verschiedene 
Dichten der Rami am Schaft charakterisiert. Diese Dichten vari- 
ieren in der Rückenflur generell von cranial nach caudal 
durch Abnahme, und von zentral nach lateral durch Asymmetrie 
der Fahnen. Mit den Dichten ändern sich auch die Erscheinungs- 
bilder. Die Muster im Augfeld werden sowohl bei Verdichtung 
wie bei Abnahme der Raten zurückgebildet. Nach lateral treten 
Asymmetrien auf, die ebenfalls zur Reduktion des Auges führen. 
Die Erscheinung des lockeren Mittelteils der Feder kommt erst 
im Rad zur Geltung. Durch Überlagerung vieler Federn mit 
wenig dicht angeordneten Ästen entsteht eine Fläche, auf.der sich 
die Augmuster völlig isoliert und ohne sichtbare Verbindung mit 
dem Schaft abheben. Diese Fläche ist mit dem absoluten Minimum 
an Material aufgebaut und nur optisch dicht; für Wind und feste 
Gegenstände jedoch leicht zu durchdringen. Die riesige Fläche 
kann zu einem kleinen Bündel zusammengelegt und vom fliegenden 
Vogel mit Leichtigkeit als Schleppe nachgetragen werden. 


23. Länge der Äste 


Um das Gesamtbild der Feder zu erfassen, müssen wir zur 
Dichte der Äste auch ihre Länge diskutieren. Die Kurven sind 
in Fig. 14 O—D eingetragen. 

Grundtypus O: Die Länge der Rami zeigt ein erstes Maximum 
hinter dem Auge. Die Werte steigen sehr steil auf über 110 mm an, 
fallen wieder etwas ab und erreichen ihre grösste Länge im Mittel- 
teil, ım Gebiet der geringsten Dichte. Danach sinken die Astlängen 
gegen den Dunenteil ab, wo die Kurve einen scharfen Knick 
macht; es scheint als ob die gefärbten Ramusteile darüber abge- 
brochen wären. Die dunentragenden Rami verlängern sich langsam 
gegen die Spule zu, wo sie mit 15 mm Länge plötzlich aufhören. 
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Der Vergleich mit den Federn der andern Bezirke ergibt fol- 
gende Resultate: 


Bezirk B (Goldschuppenfeld; ohne Augen; Fig. 14 B). Das 
Maximum nach dem Auge und der Knick beim Übergang zum 
Dunenteil fallen weg. So verläuft die Kurve genau reziprok 
zur Dichte der Äste. Wo diese ihr Minimum zeigt, sind die 
längsten Rami zu finden und umgekehrt. Dieser Fall darf als 
der ungestörteste betrachtet werden. 


Bezirk A (Bruchrand in der Aussenzone des Auges; Fig. 14 A). 
Die Länge der Äste steigt gegen das Auge zu langsam an, 
springt jedoch plötzlich auf die doppelte Länge von 55 mm 
(Bruchrand), um von dort in der vorherigen langsamen Art 
weiter zu wachsen. Das Maximum hinter dem Auge wirkt 
sich hier nicht besonders stark aus. Wenn Übergangsstufen 
zwischen Bezirk O und A betrachtet werden, so zeigt sich, dass 
auf einer Linie, die der Wachstumszunahme parallel läuft, 
eine Störung auftritt, welche zum Bruchrand führt, womit 
der enorme Sprung in der Länge der Äste durch eine Reduktion 
der Astspitze erklärt werden kann (Sacer, 1955). Gegen den 
Dunenteil zu sınkt die Astlänge langsam ab, bis nur noch die 
Ansätze der Rami sichtbar sind. An dieser Stelle müssen wir 
wieder zum Schaft zurückblicken. Die Stütze der Feder bean- 
sprucht bei zunehmender Länge mehr Material im Keim; 
dabei dehnt sich die Schaftanlage ventralwärts aus. Es bleibt 
für die Äste schliesslich kein Material mehr übrig, was zum 
kahlen Schaft führt. Um die Zunahme des Schaftes in Fig. 14 
einzubeziehen, wurde dıe Fläche aus den Durchmessern ın der 
dorso-ventralen und lateralen Richtung berechnet (S). 


Bezirk D (Halbmondfeder, ohne Augen; Fig. 14 D). Hier fällt die 
geringe Länge der Äste am Beginn des Schaftes auf. Die Aug- 
felder liegen zum grösstem Teil auf der Spitze der Feder (Apex), 
oberhalb des Astbeginns. Im Bezirk D ist diese Spitze reduziert 
und die Rami scheinbar abgebrochen, so wirkt sich die Reduk- 
tion des Bezirks A hier noch wesentlich stärker aus. Die wenigen 
Äste des Mittelteils sind ca. 150 mm lang, zeigen jedoch grosse 
Schwankungen. 
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Diskussion des Erscheinungsbildes. 


Die ungewöhnlich langen Äste, welche die Fläche der Feder- 
spitze bilden, sind Träger des Augmusters. Wo diese Spitze fehlt 
(Bezirk D, B (C)), ist kein Auge ausgebildet. Im Mittelteil sind die 
wenigen Rami maximal lang; dadurch ergibt sich eine breite Fahne. 
Ein plötzlicher Knick in der Länge, beim Übergang zum Dunenteili 
zeigt die völlig neue Situation bei der Bildung der Dunen. Als 
Besonderheit muss nochmals auf den Bruchrand der Äste vor den 
Randstreifen der Augen im Bezirk A hingewiesen werden, wobe, 
ein neuer Augtyp erreicht wird. 


24. Bestimmung der Astanzahl und Dichte im Keim 


Gegenüber der sehr späten Ausbildung der Äste muss hervor- 
gehoben werden, dass die Festlegung ihrer Anzahl und Dichte zu 
den ersten Differenzierungsprozessen im Keim gehört. Wir wollen 
diesen Vorgang hier ausführlich darstellen, weil gerade durch 
diese Analyse eine neue Anschauung der Entwicklungsvorgänge im 
Keim gefunden werden konnte, die in ihren Grundzügen zu Beginn 
der Arbeit schon skızzıert worden ist. An jener Stelle sind auch 
die Autoren der bestehenden Auffassungen angegeben, so dass 
hier, um den Rahmen der Beschreibung nicht zu sprengen, auf 
eine Auseinandersetzung mit der Literatur verzichtet werden 
kann. 


Serie G (Fig. 15). Als erstes soll, weil gerade hier das Neue 
besonders deutlich gezeigt werden kann, die Bildung der locke- 
ren Mittelzone geschildert werden: Um die Vorgänge ım Keim 
analysieren zu können, wurden die durch Projektion vergrösserten 
Querschnittsbilder dorso-ventral aufgeschnitten und auf eine 
Gerade aufgezeichnet. Als vertikale Achse der Darstellung wurde 
die Mitte des dorsalen Gebietes gewählt und die eine Hälfte des 
Keims nach links, die andere nach rechts aufgerollt. In Fig. 15 
u. 16 sind nur die rechten Hälften gezeichnet. Die Höhenangaben 
bedeuten mm über dem Beginn des Keims. Der Kragen wächst 
bis zur Höhe von 0,8 mm auf den doppelten Umfang von 7 mm an. 
Erst bei 0,89 mm Höhe beginnt im lateralen Bezirk des Kragens 
die Differenzierung der Primärleisten. In unserem Fall werden 
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il 16: 


Vergleich verschiedener Bildungszonen: Keimhälfte (rechte Seite) nach 
Schnittserien in die Ebene abgerollt (Zahlen der Ordinate geben die Höhe 
über dem Kragen an). Wt = Dickenwachstum des Keims nach Beginn der 
Leistendifferenzierung; gestrichelte Linie: Verlauf der Leistenbildung 
(Dr-Isomorphe). 
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Serie C: Bildungszone des Mittelteils (nach der Augbildung). 
e = Einschaltrami. 


6 Leisten gleichzeitig angelegt. Der Keim wächst sehr rasch und 
zwar sowohl in die Dicke (tangentiales Wachstum) als auch ın 
die Länge (axiales Wachstum). Dadurch werden die Leisten ausein- 
andergezogen und schiefgestellt. Die Differenzierung breitet sich 
während des Längen- und Dickenwachstums allmählich gegen 
ventral und dorsal zu aus. Erst 2 mm über dem Nabel ıst das 
Dickenwachstum des Kragens beendet. Schon vorher vermochte 
die Differenzierung der Leisten im ventralen Gebiet den Umfangs- 
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zuwachs zu kompensieren, so dass kein Auseinanderweichen der 
Astanlagen mehr auftrıtt. Nun hört die Leistendifferenzierung 
gegen ventral zu auf, und ein kleines Gebiet des ventralen Dreiecks 
bleibt undifferenziert. Da durch das schnelle Dickenwachstum 
die Leisten auseinandergezogen wurden, können die anderen 
Auswirkungen des tangentialen Wachstums einfacher analysiert 
werden. Durch das Dickenwachstum allein wurden die verzögert 
gebildeten Leisten schräggestellt. Die Neigung verläuft ent- 
sprechend dem Dickenzuwachs. Somit sind die Spitzen der Äste 
senkrecht und nehmen an Neigung bis zum lateralen Gebiet stets 
zu. Von lateral nach dorsal wirkt sich die starke Verzögerung der 
Leistendifferenzierung so aus, dass die Basisteile der Äste, die 
langsam gebildet werden, schliesslich an der dorsalen Schaft- 
anlage ansetzen. Dieses Ende des dorsalen Dreiecks liegt erst 
2,5 mm über dem Kragen. Da die Leistendifferenzierung relativ 
zum Dicken- und Längenwachstum langsam verläuft, weichen im 
dorsalen Gebiet die Leisten noch weiter auseinander und enden 
nach einer langen Strecke an der Schaftanlage. So entstehen die 
grossen Abstände der Äste am Schaft, welche im Mittelteil bis zu 
10 mm betragen. 


Wir erkennen als bestimmende Faktoren die Wachstumserschei- 
nungen, welche tangential und axial gerichtet sind, und die Leisten- 
differenzierung. Das enorme Dickenwachstum des Keims bewirkt, dass 
die Leisten auseinanderwandern. Bis zur Beendigung des tangentialen 
Zuwachses können nur noch wenige Leisten gegen das ventrale und 
dorsale Gebiet gebildet werden. Daraus ergeben sich die grossen Ab- 
stände der Leisten am Schaft und die geringe Anzahl der Äste im Quer- 
schnitt. 


Serie B (Fig. 16 B). Vergleichen wır die Verhältnisse im Keim 
während der Augbildung zum Zeitpunkt des Schaftheginns (Serie B: 
11,5 mm unter der O-Isochrone). Schon bei 0,3 mm Höhe des 
Kragens sind viele differenzierte Leisten getroffen. Es ist also hier 
nur ein schmaler Streifen eines Kragens vorhanden. Sohald das 
Ectodermgewebe in den Keim einbiegt, beginnt die Differenzierung. 
Ventrales und dorsales Dreieck sind äusserst klein. Der Keim 
wächst nun stark in die Dicke, wobei eine Verdoppelung des 
Umfangs des Kragens erreicht wird (bis 11 mm). Dadurch ent- 
stehen gegen ventral viele neue Leisten, die entsprechend schräg- 
gestellt sind. Nur im Differenzierungsgefälle der Leisten gegen 
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Erg. 16. 


Serie A: Bildungszone der Federspitze (vor der Augbildung). Ohne dorsales 
Dreieck — keine Schaftanlage. 
Serie B: Bildungszone kurz nach dem Schaftbeginn (während der Augbildung). 


das ventrale Dreieck wachsen die Astanlagen etwas auseinander 
(spätere Aussenzone). Das dorsale Dreieck endet schon bei 4 mm 
und wird noch vollständig in Leisten gegliedert (d.h. die Schnitt- 
serie B liegt wenig unterhalb der Stelle, wo zwei Äste durch die 
Verzögerung der Differenzierung im dorsalen Dreieck zusammen- 
stossen). 


Ein kleines dorsales und ventrales Dreieck wird während des lang- 
samen aber beträchtlichen Dickenwachstums, welches erst bei 12 mm 
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Höhe beendet ist, jedoch eine maximale Dicke des Keims produziert, 
vollständig ausgefüllt. Die Leistendifferenzierung beginnt sehr früh 
und breitet sich während des langsamen Dickenwachstums rasch aus. 
Dadurch entsteht eine grosse Anzahl von Leisten (70), welche dicht 
beieinanderliegen. 


Da auf dieser Serie auch die Gebiete über dem Schaftbeginn 
getroffen wurden, kann jetzt schon angeführt werden, dass der 
Umfang des Keims gegen die Spitze zu abnimmt, was für die 
Bildung der Feder bedeutet, dass der Keimquerschnitt von der 
Spitze gegen den Schaftbeginn langsam zunimmt. Daraus ergibt 
sich eine stete Vermehrung der Leistenzahl. 


Serie A (Fig. 16 A). 1,2 mm über dem Keimbeginn wird der 
Kragen fast über seinen ganzen Bereich in Leisten gelegt. Nur ein 
äusserst flaches dorsales Dreieck bleibt für kurze Zeit erhalten; 
die Leistenbildung erfüllt dieses Gebiet schon vor Ende des Dicken- 
wachstunis. Dadurch findet jede Anlage ihre Fortsetzung senkrecht 
darunter. Die Leisten der einen Fahnenhälfte stossen direkt an die 
senkrecht verlaufenden Anlagen der andern Seite. Es besteht nur 
ein recht geringes Differenzierungsgefälle innerhalb der Leisten 
gegen dorsal und ventral. Im ventralen Gebiet erfolgt die Leisten- 
differenzierung wesentlich schneller als das Dickenwachstum. Ein 
ventral undifferenziertes Gewebestück bleibt erhalten und erweckt 
den Anschein einer Schaftanlage, die jedoch nie weiterentwickelt 
wird (eventuell Zusammenhang mit Potenz zur Afterschaftbildung; 
LiswiLEr, 1962). Da dieser Keim noch nicht durch die Feder- 
scheide durchgebrochen ist, können wir die Leisten bis zu ihrem 
Beginn verfolgen. Die ersten Anlagen, welche sich im soeben 
auswachsenden Keim ausbilden, liegen lateral. Im dorsalen Bereich 
bleibt ein grosses Gebiet undifferenziert. Der Keim wächst nun 
allmählich in die Dicke, währenddem die Leistenzahl sich gegen 
ventral zu stets vermehrt. Ca. 30 mm nach dem Beginn der Äste 
breitet sich die Leistenausbildung sprunghaft über den ganzen 
Keim aus und erfüllt nun das dorsale Gebiet vollständig. Ob dieser 
Sprung mit der Modifikation A im Zusammenhang steht, kann 
nicht entschieden werden. Sicher ist nur, dass die Differenzierung 
vorerst nicht den ganzen Keim erfasst. Daraus folgt, dass die 
Dilferenzierungsintensität gegen das Augmuster enorm (eventuell 
sprunghaft) zunimmt. 
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Die Leistenausbildung in diesern Gebiet erfolgt relativ zum Dicken- 
wachstum rasch. daher treten sehr flache ventrale und dorsale Dreiecke 
auf. Die Differenzierung ist noch vor Abschluss des Dickenwachstums 
beendet; somit wird keine wirksame Schrägstellung der Leisten erreicht. 
Als letztes kann eine stete Zunahme des Dickenwachstums des Keims 
festgestellt werden. wodurch die Anzahl der Äste vermehrt wird. 


Vergleich der Bildungszonen (Fig. A. B, C). 


Die Besonderheit der Wachstumsvorgänge. welche während der 
Ausbildung wirksam sind. lassen sich nun im Vergleich mit den 
andern Zonen leicht hervorheben. Zunächst wächst der Keim 
immer langsamer und wird breiter. Diese Verlangsamung erreicht 
im Auge ihr Maximum. wobei das Dickenwachstum sehr lange 
anhält. so dass der grösste Umfang des Blutkiels erreicht wird 
(vergl. Fig. 15. 16. 47). Die Zunahme der Äste auf den Isochronen 
ist in Fig. 17 angegeben. Es zeigt sich, dass mit Beginn des Schaftes 
das Maximum der Astanzahl auftritt. Bei Federn ohne Auge 
flacht dieses Maximum ab. Als weiteres ıst die Differenzierung 
der Leisten hervorzuheben. Sie nimmt in der Aussenzone stets 
zu und erreicht im Gebiet des Auges das Maximum, indem der 
ganze Kragen sehr früh vollständig in Leisten gegliedert ist. Bei 
der Bildung des Mittelteils vermag die Leistendifferenzierung 
sowohl dorsal wıe ventral nicht mehr den Keim zu umfassen. Zur 
Erklärung muss die Geschwindigkeit der Wachstums- 
prozesse angeführt werden. Wächst der Keim langsam, so zeigt 
er ein grösseres Dickenwachstum. Die Leistendifferenzierung kann 
schon tief einsetzen und rasch den ganzen Kragen ergreifen. Tritt 
eine Beschleunigung des axialen Wachstums ein. so verringert 
sich der Umfang des Keims. die Leistenbildung setzt verzögert 
ein und wird durch die raschen axialen Wachstumsvorgänge auch 
auseinandergezerrt. zudem bleibt dorsal und ventral ein Gebiet 
undifierenziert. Damit ist generell ein Hinweis gegeben. wie die 
Vorgänge ablaufen können, welche zur Ausbildung dieser ver- 
schiedenen erzeugenden Zonen führen. Es ist auch gleichzeitig 
eme Lösung für die Entstehung des Schaftes angegeben. denn das 
dorsale Gebiet wird bei langsamem Wachstum vollständig in 
Leisten differenziert. Als Grundlagen der Federentwicklung bleiben 
das Maximum der Leistenbildung im lateralen Gebiet und die 
Veränderung der Wachstumsgeschwindigkeiten des Keims be- 
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gs 
Anzahl der Aste bei verschiedenen Modifikationen (rechte Hälfte). Ordinate: 
-90- bis 80-Isochrone (O-Isochrone = Schaftbeginn). Abszisse: Anzahl der 
Leisten. Über der O-Isochrone ist die Reduktion der dorsalen Aste abzulesen 
durch Angabe der Astnummern (Anzahl als Differenz der beiden Werte). 
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stehen. Auf dieser generellen Basis lässt sich ebenfalls die ver- 
schiedene Ausbildung des Schaftes und der Äste erklären. Wir 
müssen versuchen, im folgenden weitere Indizien zur Bekräftigung 
der Annahme zu finden. 

Die Vorgänge in der erzeugenden Zone des Keims erlauben 
eine Erklärung von Dichte und Länge der Äste: Beginnen 
wir im Apex der Feder, wo das langsame Wachstum und die 
rasche Differenzierung kein dorsales und ventrales Dreieck ent- 
stehen lässt. Die Leisten setzen sich senkrecht fort und werden so 
stets länger. Durch die Zunahme des Dickenwachstums differen- 
zieren sich ventral neue Astanlagen, wodurch der Beginn, also die 
Spitze des Ramus, festgelegt wird. Das Ende, die Ansatzstelle am 
Schaft, wird durch die Vorgänge ım dorsalen Dreieck fixiert. Von 
dem Moment an, wo die ersten Astanlagen verzögert gebildet 
werden und am Ende des dorsalen Dreiecks zusammenstossen. 
enden die Rami von dorsal nach ventral fortschreitend. Da im 
lateralen Gebiet des jungen Keims die ersten Leisten differenziert 
werden. sind dies die längsten Äste der Federspitze. Setzen die 
Rami dicht am Schaft an (relativ langsames Wachstum), so enden 
viele, ihre Länge nimmt daher ab. Wird jedoch durch das Ausein- 
anderwandern der Leisten der Abstand zwischen den Ansatzstellen 
vergrössert. tritt wiederum eine Verlängerung der Äste ein (Mittel- 
teil). Die Abnahme des Dickenwachstums wirkt dieser Verlánge- 
rung entgegen. Breitet sich die Schaftanlage nach ventral zu aus. 
werden die Äste entsprechend verkürzt, was bei den langen Federn 
zum völligen Verlust der Rami führen kann, da der Schaft praktisch 
den ganzen Kragen ausfüllt. 

Beziehen wir die Wachstumsgeschwindigkeit ein. so werden 
bei langsamem Wachstum mit starker Differenzierung viele und 
lange Äste gebildet. Erst bei Beschleunigung. wobei eine Schaft- 
anlage auftritt und die Dicke des Keims abnimmt. beginnt eine 
Verkürzung. Bei sehr raschem Wachstum verlängern sich die Äste, 
obschon der Umfang des Keims kleiner wird. da die Abstände am 
Schaft sich vergrössern. 

Nun können wir das Querschnittsbild einer Lateralfeder 
(Fig. 18) zu deuten versuchen. Wir erfassen damit eine weitere 
Komponente der Feder. die Asymmetrie der Fahnen in ihrer stärk- 
sten Ausbildung. Das Querschnittsbild des Keims zeigt eine wesent- 
lich grössere, im Körper seitwärtsgerichtete Hälfte. welche Drei- 
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viertel des Keinis einnimmt. Nebst dieser asymmetrischen Lage 
des Ventrallocus ist in der Lateralseite des Keims eine dichte 
Leistenbildung eingetreten (58 Anlagen), welche der Serie B 
(Augzone) entspricht, währenddem die mediane Seite wenige (9) 
weit auseinandergerückte Leisten aufweist, wie sie für den Mittel- 
teil typisch sind. Die Bildungszone zeigt, dass in der lockeren 





Fic. 18. 


Querschnitt durch den Keim einer Lateralfeder (Mod. C), 4,9 mm über dem 
Kragen. AF = grosse Aussenfahne (über 58 Leisten); IF = lockere Innenfahns 
(9 Leisten). 


Hälfte die Leisten später einsetzen und als Folge der geringeren 
Leistenbildung während des raschen axialen Wachstums ausein- 
anderweichen. Die wesentlich stärkere Zellaktivität und Leisten- 
differenzierung ım lateralen Teil muss auch zu einer Krümmung 
der Feder nach median führen. Diese hört gegen den Dunenteil, 
wo die beiden Fahnenhälften relativ ausgeglichen sind, auf. Auf 
der Median-Seite mit geringerer Aktivität setzt auch die Bildung 
der Dunenradien früher ein. 


Wir können somit festhalten, dass die Asymmetrie der Fahne durch 
verschiedene Differenzierungsgrade erklärt werden kann, wobei die 
aktivere laterale Hälfte grösser ist, mehr kürzere und dichtere Leisten 
bildet und in bezug auf das Wachstum etwas schneller voranstösst, 
was zur Durchkrümmung der Feder führt. Nun begreifen wir auch, 
wieso das Muster zuerst auf der medianen Fahnenhälfte reduziert wird 
(væði. SAGER, 1909). 
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25. Gabelung und Einschaltrami 


In unserer generellen Übersicht über Ausbildung, Erscheinung 


und Anlage der Äste, welche uns zu einer Klärung der Grund- 
vorgänge der Augfederbildung geführt haben, mussten interessante 
Details zurückgestellt werden: 


Í. 


In der Spitze der verhornten Feder beobachten wir hin und 
wieder Gabelungen der Äste. Dies kann (jedoch nur an seiner 
Spitze) bis zur Dreiteilung eines Ramus führen (Fig. 48: Ast- 
Nr. 10, 30). Wenn wir die Entstehung betrachten, dürfen wir 
nicht mehr von Gabelung sprechen, sondern von der Ver- 
schmelzung zweier bestehender Astanlagen. Die Wachs- 
tumsvorgänge bei der Bildung der Federspitze ergeben die 
senkrechte Stellung der Leisten, weil kein ventrales Dreieck 
auftritt. Zudem besteht eine dauernde Vermehrung der Astan- 
zahl durch Zunahme des Dickenwachstums des Keims und der 
Leistendifferenzierung nach dorsal. Treten Schwankungen im 
Dickenwachstum auf, z.B. eine kurzzeitige Abnahme, so 
werden nach ventral Leisten schräggestellt, was zur Ver- 
schmelzung zweier Anlagen führen kann. 


Nach dem Schaftbeginn sind beim starken Auseinanderweichen 
der Äste Einschaltrami zu beobachten (Fig. 48 a—e). 
Kleine Äste mit grünschillernden Radien liegen zwischen zwei 
normal ausgebildeten Rami. Ihre Länge nimmt allmählich 
zu bis auf über 1 cm und fällt, sobald die Veränderung der 
Abstände geringer wird, rasch auf O ab. Die Einschaltramı 
enden plötzlich ohne auszulaufen. Wenn wir uns die Bildung 
dieser Zone veranschaulichen, so fällt auf, dass sich ein grosses 
dorsales Dreieck wegen des Auseinanderweichens der Äste in 
nur wenige Basisstücke differenziert (Fig. 15 e). Im Moment der 
Wachstumsbeschleunigung bleibt somit Material des Kragens 
im dorsalen Dreieck übrig, welches in Leisten gegliedert wird, 
jedoch keinen Anschluss an schon bestehende Astanlagen 
findet. Es entsteht ein kleiner Ramus, welcher ın seiner Länge 
die Grösse des dorsalen Dreiecks ausmacht (Fig. 19). Sobald 
die Wachstumsvorgänge ausgeglichen sind. werden ventral und 
dorsal wieder entsprechende Leisten gebildet und die Fim- 
schaltrami fallen aus. 


320 H. DURRER 


3. Bei der Verlangsamung des Wachstums gegen den Dunenteil 
zu spielt sich ein entsprechender Vorgang ab. Wiederum bleibt 
im grossen dorsalen Dreieck Material zur Leistendifferenzierung 
übrig, welches dunenartige Einschaltrami erzeugt. Manch- 





Fıc. 19. 


Bildung eines Einschaltramus (RE) zwischen zwei Astanlagen 
im dorsalen A. S = Schaftanlage. 


mal ist eine Verwachsung mit dem vorangehenden normalen 
Ramus zu sehen. Die Einschaltrami sind bei den längsten 
Federn (Bezirk O, A, D) am stärksten ausgebildet. Hier sind 
auch die Wachstumsunterschiede zwischen Aufstau in der 
Augregion und im Dunenteil und raschem Wachstum in der 
Mittelzone am grössten. 


3. ANALYSE DER RADIEN 


Schaft und Rami bilden das Gerüst der Augfeder, das optische 
Muster wird allein durch die Verzweigungen zweiter Ordnung, den 
Radien, geleistet. Dabei ist die Form der Ästchen, ihre Anordnung 
(Dichte) am Ramus, die Länge und die Stellung in der Federfahne 
von grosser Bedeutung. Das Augmuster wird jedoch erst durch die 
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Färbung erreicht. Wir wollen die Methoden der Untersuchung der 
Rami auch hier anwenden und versuchen Schlüsse auf die Vorgänge 
im Keim bei der Bildung der Augfeder zu ziehen. 


31. Vergleich der Formen 


Für den Vergleich der Form wurden die Radien vom Ramus 
getrennt und von der Breitseite her betrachtet. Wir unterscheiden 
zwischen den proximal gerichteten Bogenradien (BR) und den 
distalen Hakenradien (HR) (Fig. 1). Eine Diskussion der Differen- 
zierung muss von einer Grundform der Radien ausgehen. Die 
Umwandlungen dieser Grundform sind durch die Anpassung an 
eine bestimmte Funktion (Flug, Wärmeschutz und 
Erscheinung) zu deuten. Wie PORTMANN in ver- 
schiedenen Arbeiten zeigt (1935, 1938), lassen 
Ontogenese, Postembryonalentwicklung, Brutver- 
halten, Cerebralisationsstufe und weiteres die N 
Grossfusshühner (Megapodiden) als eine geeignete P 
Formengruppe für eine ursprüngliche (archaische) 
Entwicklungsstufe der Vögel erscheinen. In einer 
Arbeit von Renate Becker (1959) wird die Erst 
lıngsfeder von Megapodius freyc. r. als eine Grund- 
form in bezug auf Ausbildung der Radien De 
dargestellt. Die Radien zeigen eine klare Dreiteilung \ 
ın Pennulum (P), Differenzierungszellen (DZ) und / 
Basalstück (BST) ohne Sonderbildungen (Fig. 20). : N 
Auf diesen Grundtypus können die differenzierten BST 
Formen wie Haken- oder Bogenradien zurück- 
geführt werden. Die Umformung wird durch 
Wachstumsvorgánge im Keim geleistet, deren 


Ablauf im Zusammenhang steht mit Anpassungen Fie an 

an eine bestimmte Funktion. Eine solche funk- Grundform des 
tionelle Ausbildung tritt bei den Radien der A 
Juvenilgefieder des Pfaus auf, wobei die Diffe- Erstlingsfeder 
renzierungszone entweder die Hamuli der HR von Megapodius 
oder die Ventralfortsätze der BR erzeugt (Fig. 21). (nar 
Dadurch werden die Ästchen befähigt, sich Basalstück 
gegenseitig zu halten und eine geschlossene Fahne P4 = Dilleren- 


8 zZierungszone :; 
zu bilden. P = Pennulum. 
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Die HR des braunen Gebietes zeigen eine klare Gliederung in 
Basallamelle, Differenzierungszellen mit deutlichen Hakenfort- 
sätzen und ausgeprägtem Pennulum. Die BR weisen in der Zone 
der Differenzierungszellen wenige kleine Spitzen (Wimperfort- 
sätze) auf. Die Basallamelle besitzt eine starke Krümmung der 





Fie 21. 


Radien des braunen 2. Juvenilgefieders des Pfaus 
(vollständige Ausdifferenzierung aller Teile). 


Zellen, wobei die Dorsalkante des Radius eine verhornte Krempe 
bildet. In den weissen Zonen der Juvenilfedern werden die Radien 
zarter im Bau und sind kürzer. Beim Pfau wird also vor der Aus- 
bildung des Prachtgefieders eine Feder erzeugt mit dem einfachen 
Typ einer sekundären Differenzierungsform der Radien, wie sie bei 
Megapodius beschrieben wurde. Derselbe Federkeim produziert 
aber nach der Geschlechtsreife viel weiter abgewandelte Radien, 
wobei die Erscheinung die dominierende Leistung der weiteren 
Differenzierung ist, während Flug und Wärmehaushalt zurück- 
gestellt werden. 

Im Adultkleid sind die Radien durch die Erzeugung der Schiller- 
farben umgewandelt. Wie schon Ersisser (1925) und RenscH 
(1927) beschrieben haben, weisen alle Schillerradien eine Torsion 
um 90° auf, so dass die Breitseite des Radius in die Ebene der 
Federfahne eingedreht wird. Dadurch entsteht die für die ein- 
heitliche Erscheinung der Farben wichtige reflektierende Fläche. 
3ei der Pfauenfeder wird das ganze Ästchen ausgedreht durch 
Torsion an der Basıs. Dies ist als Totalmodifikation des 
Schillerradius bezeichnet worden, im Gegensatz zur Distalmodifi- 
kation (z. B. Entenspiegel), wo nur der distale Abschnitt umge- 
wandelt ıst und die typische Torsion des Schillerteils erst dort 
eintritt, oder Basalmodifikation (z. B. Kolibris), wo nur die Basis 
umgebildet wird und ein normal differenziertes Pennulum vor- 
handen ist. 
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311. Radien am Ramus Nr. 10 (Fig. 22). 


Aussenzone. Die Radien bestehen aus einfachen, gestreckten 
oder leicht nach distal gekrümmten Reihen annähernd recht- 
eckiger Zellen, ohne besondere Differenzierung. Nur gegen die Spitze 
sind leichte Fortsätze an den seitlichen Enden festzustellen, wodurch 
der obere Zellrand gabelförmig wird. Diese Radien entsprechen 
nach dem Differenzierungsgrad den Ästehen von Megapodius weit- 
gehend, nur dass hier, wie wir später noch sehen werden, eine 
Feinstruktur zur Erzeugung der Schillerfarben eingelagert ist. 
Die Färbung bestimmt entscheidend die Formung der Radien, 
welche sonst keine weiteren Umbildungen erfahren haben. Bei den 
Bogenradien der Aussenzone fehlt meist die für die Schillerradien 
typische Torsion um 90°, so dass die Kante gegen die Ebene der 
Federfahne gerichtet ist. 

Randstreifen. Die ausserordentlich kurzen Radien des 
selben Randstreifens 4 sind ohne jede Differenzierung aus gleich- 
förmigen Zellen aufgebaut, wie sie der Basallamelle eigen sind. 
Bei der extremen Verlängerung der Radien der folgenden Rand- 
streifen wird die Anzahl der Zellen verdoppelt und deren Gestalt 
etwas länglicher. Die Radienzellen sind völlig undifferenziert bis an 
die Spitze. Als einziges fallen die knotigen Verdickungen an den 
Zellgrenzen auf. 


Augfeld III. Die undifferenzierte, extrem lange Radienform 
bleibt bestehen; jedoch treten hier die ersten deutlichen Hamuli 
auf. Bei einigen Radien besitzt die dritte, höchstens die fünfte 
Zelle nach der Spitze ein langes Häkchen. Die Anzahl der Hamuli 
kann bei einigen Radien bis auf 5 gesteigert werden. Bei Radien 
ohne Häkchen ist meist bei der drittletzten Zelle eine Verdünnung 
zu beobachten. Nun wird eine Interpretation dieser Radıen als 
Differenzierung des Grundtypus möglich. Der Haupteil gehört der 
Basallamelle an, 1—5 Zellen lassen sich zur Differenzierungszone 
rechnen, währenddem das Pennulum auf die letzten 1-2 Zellen 
reduziert ist (Fig. 22). 


Augfeld II. Mit der starken Verkürzung der Radien trıtt eine 
Verbreiterung der Zellen ein. Die Differenzierung bleibt annähernd 
gleich, nur die drittletzte Zelle weist ein Häkchen auf. Die Bogen- 
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Radien des Ramus Nr. 10, von -50-mm-Isochrone 
bis zur Basis (5-mm-Isochrone). 
Gestrichelte Linie: Ausbreitung des Basalstücks (vergl. Fig. 20). 
Ordinate: Angabe der Augbezirke. 
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radien dieser Zone zeigen im Zusammenhang mit der Verkürzung 
die Ausbildung eines längeren schmalen Pennulums (7 Zellen), 
welches spitz ausläuft. 


Augfeld I. Die Verbreiterung der Zellen nimmt zu, was zu 
einer kurzen, breiten Basallamelle führt. Bei den Hakenradien tritt 
deutlich, durch eine Verschmälerung abgesondert, eine Differen- 
zierungszone von 1—3 Zellen mit ausgeprägten Hamuli auf. 
Es folgt ein gut ausgebildetes Pennulum, welches an Länge zu- 
nimmt. An der Grenze zum Augfeld II ist das Pennulum mit 
ca. 10 Zellen noch sehr breit. Durch dornartige Fortsätze an den 
seitlichen Zellenden entsteht ein kammähnliches Endstück, das 
als Samtstruktur den Schwarzeffekt am distalen Rande des 
Augfeldes I bewirkt. Dieser schwarze Samtrand trägt wesentlich 
zur plastischen Wirkung der Augfelder bei. Gegen die Astbasis 
wird das Pennulum bei weiterer Verkürzung des Radius dünner 
und weist eine Krümmung apikalwärts aus der Fahnenebene 
heraus auf. Nur die Endzellen des Pennulums bleiben kräftig und 
breit. Nun verschwindet auch die Ausbildung der Differenzierungs- 
zone, indem die Hamuli fehlen und nur kleine abgerundete Zellen 
verbleiben. Auch die Basallamelle verschmälert sich. Durch die 
Reduktion der Differenzierung ergibt sich an der Basis des Astes 
ein dem Grundtypus ähnlicher Radius ohne besondere Ausbildung 
der Zellen, wo jedoch deutlich die drei Zonen sichtbar sind. Wie 
wir schon angedeutet haben, treten im Augfeld I charakteristische 
Bogenradien auf, was sonst im gesamten Bereich der Augfeder 
nicht der Fall ist. Das Maximum der Differenzierung ist analog 
wie bei den HR im obersten Bereich dieses Farbfeldes zu finden. 
Die Basallamelle weist eine deutliche Krempe auf. In der Differen- 
zierungszone werden apikalwärts Arretierungshäkchen ausgebildet, 
und danach schliesst sich ein schmales langes Pennulum an, welches 
in eine Spitze ausläuft. Gegen den Schaft gehen alle diese Differen- 
zierungen verloren und es bleibt ein einfach gebauter Radius. 


Die Radien zeigen in der Aussenzone eine geringe, in den Rand- 
streifen keine besondere Differenzierung der Zellen. Es besteht somit 
auch kein Unterschied zwischen HR und BR. Der Hauptteil des Radıus, 
bis auf wenige Endzellen, muss als enorm vergrösserte Basallamelle 
aufgefasst werden; Pennulum und Differenzierungszone sınd reduziert. 
Im Augfeld I tritt das Maximum der Differenzierung mit ausgebildeten 
HR und BR auf. Nur hier können die proximalen und distalen Radıen 
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durch Verzahnung von Hamuli und Krempen zum Zusammenhalt der 
Äste beitragen. Die unterschiedliche Ausbildung deutet sicher darauf 
hin, dass auch in der Federspitze mit Wachstumsprozessen zu rechnen 
ist, die wir durch Analyse der Rami und Leisten noch nicht erfassen 
konnten. 


Es stellt sich nun die Frage, ob der Begriff der Totalmodifi- 
kation der Schillerradien bei so extremer Umbildung der Basal- 
lamelle und Reduktion der Differenzierungszone und des Pen- 
nulums noch aufrecht erhalten werden kann (Fig. 22 gestrichelt). 
Da ich die Umwandlung — oder besser Ausfall der Differen- 
zierung — der letzten Zone im Zusammenhang mit den Wachs- 
tumsvorgängen sehe, was sich durch die enorme Länge des Radius 
schon zeigt, möchte ich am Begriff festhalten. Es muss jedoch 
klargestellt werden, dass für die Bezeichnung Totalmodifikation 
die Torsion an der Basıs und die Ausdehnung des Schillers auf 
prinzipiell alle Teile des Radius entscheidend ist, auch wenn Ele- 
mente des Ästchens reduziert werden. 


Ontogenese der Radıen in der Augzone. 


In Fig. 23 sind Leisten aus dem lateralen Gebiet des Keims 
auf verschiedenen Höhen über dem Kragenbeginn gezeichnet. Aus 
der Gegenüberstellung können wir einige Prozesse ablesen, welche 
bei der Radienbildung wichtig sind. Dabei muss hervorgehoben 
werden, dass der Vergleich von g—a durch die Augzonen führt. 
Es wird also nicht möglich sein, die Leisten, die unter verschiedenen 
Bildungsfaktoren entstanden sind, direkt zu vergleichen. Von der 
3asıs des Keims nach distal durchlaufen die Radien folgende 
Ausbildungszonen: 


a) Durch die Abgrenzung der Leisten ist das Material für Ast 
und Schaft fixiert, wobei die Grösse und Breite massgebend 


Fıc. 23. 
Differenzierung einer lateralen Leiste während der Augbildung (Serie R) 
(vergl. Tafel III, Fig. 5). 

a,b Differenzierung der Radienzellen 

b,e,d Melanineinlagerung 

e Verhornung der Radien und Beginn der Astbildung 

f Abschluss der Astdifferenzierung 

g Verhornung beendet 

Ordinate: Höhe in mın über dem Keimbeginn; Angabe der Augfelder. 
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ist. Die Differenzierung der Radiogensäulen beginnt peripher 
in den Leisten. An die umhüllende Randplatte werden zentral- 
wärts Zellen in einer Reihe angelegt. Daraus folgt ein Differen- 
zierungsgradient innerhalb einer Leiste von peripher nach 
zentral. Die ersten Radienzellen, welche gebildet werden, 
liegen deutlich auf der dorsal gerichteten Radiogenplatte; d.h. 


N 
ga 
FERN 
IF j Fic. 28 
HN Längsschnitt (und Querschnitt) 
f) durch eine Leiste. 


Dr = Differenzierungsgefälle der 
W! Radienbildung von peripher (p) 
t nach zentral (7). 


W’t, W”t verschiedenes axiales 

Wachstum pro Zeiteinheit und 

entsprechende Ausbildung der 
Radien. 





p. 





es besteht ein Differenzierungsgefälle in den Leisten von dorsal 
nach ventral. Die Anlage der Radien ist der erste Differen- 
zierungsvorgang eines Federelementes im Keim. Sofort begin- 
nen die ım Ramogengebiet gelegenen Melanophoren durch 
lange Ausläufer die Radienzellen mit Melaninkörner zu beladen. 
Noch während der Differenzierung der zentralen Radienzellen 
setzt peripher die Ausgestaltung der Radien ein. Es muss 
noch darauf hingewiesen werden, dass die Anlage der Ästchen 
histologisch in Keimschnitten nıcht sauber zu erfassen ıst. Die 
Zellen, welche in den Radiogenplatten angeschnitten sind, 
gehören zu verschiedenen, schräg am Ast ansetzenden Radien 
(Fig. 24). Die Bildung eines Radius verläuft so, dass peripher 
die Zellen der Spitze angelegt werden, an welche sich die Zellen 
des Radiogenmittelteils anschliessen, bis zur Ansatzstelle an 
der Astanlage. Betrachten wir Querschnitte, so erfolgt zuerst 
die Bildung der Spitze und erst in einem höheren Niveau (im 
Ablauf des axialen Wachstums später) die Anlage der Basis der 


b) 


c) 
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Radien. Der Differenzierungsgradient in der Radiogensäule von 
peripher nach zentral bewirkt somit die Schrägstellung der 
Strahlen in den Leisten. Wird dieses Differenzierungsgefälle, 
z. B. durch rasches axiales Wachstum (W't) gross, so besteht 
eine starke räumliche (im Wachstum zeitliche) Trennung 
zwischen Bildung der peripheren und zentralen Radiogenzellen, 
und es wird eine in der Leiste sehr flach liegende lange Radien- 
anlage erzeugt. Erfolgt die Differenzierung (Dr) von peripher 
(p) nach zentral (z) rasch (durch langsames axiales Wachstum), 
so setzt die Basis des Radius bald nach der Bildung der Spitze 
am Ramus an, es entsteht ein steiles und damit auch kurzes 
Ästehen. Daraus ergibt sich ein Zusammenhang zwischen 
axialer Wachstumsgeschwindigkeit und Differenzierung sowie 
Länge der Radien (bei gleicher Leistengrösse in Fig. 24 dar- 
gestellt). Die Radienlänge kann als Resultante der Vektoren 
des axialen Wachstums und der Differenzierung erklärt werden. 


Wie wir schon angedeutet haben, setzt kurz nach der Differen- 
zierung mit entsprechendem Gefälle die Ausgestaltung der 
Radien ein. Die ganze Zelle wird mit Melaninkörner angefüllt, 
nur der Kern bleibt unpigmentiert. Während der Melanin- 
einlagerung vergrössert sich die Zelle. Ist genügend Raum 
vorhanden, entstehen ovale Querschnitte (Fig. 23e); bei 
dichter Lage der Radiogenzellen tritt eine seitliche Ausweitung 
ein (Fig. 23 b-d, Fig. 28). Bis jetzt sind nur Anzahl, Länge, 
Dichte der Radien sowie die Menge der Melaninkörner bestimmt, 
die Radıenzellen zeigen jedoch noch keine Anzeichen ihrer 
späteren typischen Gestalt. Die Melanineinlagerung hat die 
Zelle in ihrer Grösse und Form aber wesentlich beeinflusst 
(vergl. Fig. 43). 


Erst der Verhornungsprozess bringt die endgültige Radien- 
form. Der lebende Zellinhalt wird durch mannigfache chemische 
Vorgänge entwässert und in den leblosen keratinisierten Zustand 
übergeführt. Währenddem Cytoplasma und Kern verschwinden, 
flacht sich die Zelle stark ab (Fig. 23 f, g). Dabei krümmt sie 
sich durch und nimmt die typische Form an. Die Ränder biegen 
sich auf und die Krempen und Häkchen entstehen. Bei den 
Schillerradien des Pfaus sind diese Differenzierungen meist 
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stark zurückgebildet. Dafür zeichnet sich während der Ver- 
hornung im Innern der Zelle ein weiterer wichtiger Vorgang 
ab: das diffus gelagerte Melanin wird zu einer besonders ange- 
ordneten Aussenschicht konzentriert. Damit entsteht, wie wir 
noch zeigen werden, die Grundlage für die Erzeugung der 
Schillerfarben. Die Zellen der Radien (vergl. Längsschnittsbild 
Tafel II, Abb. 4) werden durch die kontinuierlich verzahnten 
Keratin-Tonofibrillen miteinander verbunden. Die äusserlich 
sichtbaren Zellgrenzen der Radien sind im Innern durch viele 
Windungen ineinander verzahnt, wodurch die Ästchen zu 
stabilen Gebilden werden (ScHMiIDT u. Ruska, 1963). (Tafel II, 
Abb. 4). 


d) Es folgt die Entfaltung der Radıen. Die durch den Verhor- 
nungsprozess entstandene Form breitet sich durch eigene 
Spannung in eine bestimmte Stellung aus, in der sie erstarrt. 
Feuchtigkeit und Wärme (bis zu 40°) vermögen der Endform 
keinen Dauerschaden zuzufügen. 


In der Folge müssen die Unterschiede der Entwicklungsvor- 
gänge gezeigt weraen, welche zu den verschiedenen Radienformen 
führen. Die Entwicklungsreihe in Fig. 23 lässt erkennen, dass 
zwischen den Leisten in den verschiedenen Zonen grosse Diffe- 
renzen bestehen und zwar in Grösse der Leisten, Anzahl und 
Form der Radienzellen sowie deren Melaninfüllung. Welche Fakto- 
ren diese Ausbildungen hervorrufen, kann abgeklärt werden, wenn 
wir den zeitlichen Verlauf der Differenzierungsvorgänge sowie den 
Einfluss der verschiedenen Prozesse vergleichen. Dies ist bei der 
Analyse der Radien des Mittelteils leichter zu deuten, wo uns direkt 
vergleichbare Schnittbilder helfen. Um den zeitlichen und räum- 
lichen Ablauf der Prozesse ım Keim mit andern Bildungszonen 
vergleichen zu können, wollen wir hier für den lateralen Bereich 
während der Augbildung (Serie B) die Niveaus über dem Kragen- 
beginn angeben. Die Differenzierung und Farbeinlagerung erstreckt 
sich von O-19 mm. Die Verhornung der peripheren Zellen beginnt 
auf 19 mm über dem Nabel, die der zentralen erst auf 29 mm, was 
einem Gefälle innerhalb der Leisten von 10 mm entspricht. Die 
völlig verhornten Äste und Radien treffen wir bei 35 mm an 
(Fig. 13). 
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312. Radien des Ramus Nr. 75 (Fig. 25). 


Die Bildungsprozesse im Mittelteil der Feder, die durch das 
enorme axiale Wachstum gekennzeichnet sind, können bei der 
Analyse der Radien einen Schlüssel zur Interpretation der Radius- 
formen des Mittelteils geben. Wie wir schon gesehen haben, kann 
infolge der grossen Abstände der Rami keine geschlossene Fahne 
entstehen. Die Differenzierung der Radien schliesst überdies die 
Möglichkeit des Zusammenhalts aus. Die Ästchen zeigen einen 
einfachen Bau ohne Ausbildung von Hamuli und Krempen. Es 
besteht kein Unterschied zwischen HR und BR. Distale wie proxi- 
male Radien sind analog differenziert. Der grösste Teil des Radius 
wird durch die stark verlängerte Basallamelle gebildet, Differen- 
zierungszone und Pennulum sind bedeutend verkürzt, ohne spe- 
zielle Ausbildung der Zellen. Die Basallamellen weisen bei den 
längsten Radien Unstetigkeiten in der Breite auf. Die letzten 
8—10 Zellen haben seitliche Fortsätze, welche zu längeren Häkchen 
werden können. Wenn wir die Radien am Ramus Nr. 75 von distal 
nach proximal vergleichen, so müssen wir für die Interpretation 
beachten, dass die Radien der Ramusspitze im ventralen Gebiet 
des Keims, die der Ramusbasis ım dorsalen differenziert werden. 
Wir können also unter der Annahme, dass die Wachstumsprozesse 
während der Ramusbildung sich nicht ändern, direkte Unterschiede 
zwischen ventraler und dorsaler Entstehung der Radien ableiten. 
Gegen die Spitze des Astes tritt mit der intensiven Verkürzung eine 
stärkere Ausbildung der Häkchen im Endteil des Radius auf. 
Basalwärts werden die distalen Hakenradien nur wenig kleiner und 
unterliegen derselben Differenzierung des Pennulums wie die 
Spitze des Astes. Die Bogenradien sind verlängert, wobei ein 
langgezogenes Pennulum (6 Zellen) auf eine deutlich erkennbare 
Differenzierungszone folgt. 


Die Radien des Mittelteils sind gekennzeichnet durch Totalmodilika- 
tion mit starker Differenzierung der Basallamelle, welche in ihrer Breite 
Unstetigkeiten aufweist sowie geringe Ausbildung des Differenzierungs- 
und Pennulumanteils. Die längsten Ästchen zeigen den schwächsten 
Ausbildungsgrad, währenddem bei Verkürzung eine Zunahme der 
Differenzierung der Spitze auftritt. 


H. DURRER 


332 





Fic. 23. 
(lockere Mittelzone) von Schaftansatz (S) 


bis 25-mm-Isochrone. 


75 


Radıen des Ramus Nr. 


Radius des Augfelds III (vergl. Fig. 22). 


gleich 


zum Ver 


Rechts: 
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Bildung der Radien der Mittelzone (Fig. 12). 


Im Bildungsgang der gleichförmigen Radien der Mittelzone 
ist ein direkter Vergleich der Leistenbilder möglich. Während 
der Differenzierung der Radienzellen wachsen die Leisten nicht 
mehr. Die Melanineinlagerung bringt eine starke Verbreiterung 
der Zellen, welche in ihrer dichten Lagerung verhornen, ohne dass 
grosse Formveränderungen eintreten können. Als Besonderheit ist 
die ungleiche Ausbildung der Zellbreite anzugeben, was die Un- 
stetigkeit der Basallamelle erklärt. Die Unregelmässigkeit der 
Zellbreite entsteht bei der Farbeinlagerung, wobei einzelne Zellen 
breite Köpfe bilden und den andern den Raum zur Ausdehnung 
versperren (Fig. 12 g, h). Die Zanierung der einzelnen Vorgänge 
ist im Lateralbereich wie folgt angegeben: Differenzierung und 
Ausgestaltung erstreckt sich von 1—17 mm über dem Kragen. 
Die Verhornung beginnt peripher bei 17 mm, bei den zentralen 
Radienzellen auf 20 mm, was einem Differenzierungsgefálle von 
3 mm gleichkommt. Die endgültig verhornten Äste und Radien 
treffen wir auf 24 mm an. Der Vergleich mit der Augzone (Serie B) 
zeigt eine Verzögerung der Differenzierung, Jedoch ein viel rascheres 
Ablaufen der Ausgestaltung und Verhornung. So beträgt die Ver- 
hornungsdifferenz zwischen peripheren und zentralen Radien nur 
3 mm im Gegensatz zu 10 mm in der Augzone. Die Erklärung mit 
erhöhter axialer Wachstumsgeschwindigkeit des Keims bei der 
Entstehung des Mittelteils und Aufstau während der Augbildung 
lässt sich hier wiederum anwenden. 


313. Formvergleich auf der O-Isochrone (Fig. 26). 


Wie wir am Ramus Nr. 75 gesehen haben, besteht zwischen 
dorsalem, lateralem und ventralem Bildungsort ein Unterschied ın 
bezug auf die Differenzierung der Radien. Diese Unterschiede 
müssen im Augmuster aufgezeigt werden, denn wir wandern ım 
Keim von dorsal nach ventral sowie von der Spitze bis zum Schaft- 
beginn, von der Aussenzone über die Randstreifen durch die ver- 
schiedenen Augfelder. Die O-Isochrone ist die Linie, welche beim 
Schaftbeginn auf horizontalem Niveau im Keim die Leisten trifit. 
Ihre ursprüngliche Definition der C-Isochrone (Lirie, 1956), als 
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SO 


Ort gleichzeitiger Bildung der Leisten im Keim, kann nicht zu- 
treffen, wie wir leicht an den Darstellungen der erzeugenden Zonen 
erkennen (Fig. 15 B). Deutlich treten ein ventrales und dorsales 
Dreieck auf, welche sich erst später in Leisten differenzieren. In 
Fig. 26 sind die Radien jedes zehnten Astes der Nummern 1—70 
nebeneinander aufgetragen. HR und BR des gleichen Ramus 
liegen während der Bildung in derselben Leiste direkt nebenein- 
ander, und zwar die HR gegen dorsal, dieBR gegen ventral (in 
Fig. 26 untereinander). In der Aussenzone zeigen sich von Nr. 50 
an zwischen BR und HR, die ausserordentlich lang und undifferen- 
zıert sind, keine Unterschiede. Wir befinden uns hier im Wirk- 
bereich des ventralen Dreiecks. Die Wachstumsverhältnisse, die 
den Keim bestimmen, können sich im ventralen Dreieck, wo erst 
verzögert differenziert wird, nicht gleichartig auswirken. Das 
Maximum der Differenzierung der Radien finden wir zwischen 


< Imm > 


ki 27, 


Querschnitt durch einen Keim (linke Hälfte) 
auf Höhe des Schaftbeginns (O-Isochrone). 
Angabe der Astnr. 1-70 und Verteilung des Augmusters. 
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Ramus Nr. 20—25 im Randgebiet des Augfeldes I. Diese Radius- 
formen mit der Samtstruktur der HR im Pennulum ist schon 
beschrieben worden. Die Übergangsradien bis zur Aussenzone 
zeigen mit zunehmender Länge geringere Differenzierung. Es 
fehlt die intensive Verkürzung im gelben Randstreifen 1. Als 
Übergang zum Grün ist nur der Randstreifen 3 (gelb) ausgebildet. 
Im dorsalen Gebiet tritt von Astnummer 20—1 Vereinfachung 
und Verkürzung der Radien auf. Hier ist die verzögerte Differen- 
zierung ım dorsalen Dreieck als Ursache anzuführen. 


Dieser Formvergleich kann als Indiz für die auf einem Keimniveau 
bestehenden Gefälle der Bildung und Differenzierungsvorgänge ange- 
sehen werden. Der laterale Lokus im Keim zeigt (etwas gegen dorsal 
verschoben) das Maxımum der Ausbildung. Nach ventral besteht ein 
langsames, jedoch intensives Gefälle, währenddem nach dorsal nur ein 
schwaches Abklingen der Differenzierung der Radien erfolgt. Für uns 
ist die Übereinstimmung mit der erzeugenden Zone und ihrer Linie 
der verzögerten Bildung von grossem Interesse. 


Fic. 28 a, b. 


Vergleich der Leisten auf der O-Isochrone von dorsal (Astnr. 1) 
bis ventral (Rnr 70) (vergl. Fig. 27). | 
HR = rechts (gegen d); BR = links (gegen v). 
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— Der Formvergleich zeigt uns, dass auf einem horizontalen Niveau 
im Keim wesentliche Unterschiede auftreten. Es ist jedoch nicht 
möglich, die verschiedenen Differenzierungen als Mass zu nehmen, 
um die Wachstumsprozesse im Keim zu analysieren. Da die Radien- 
ausbildung mit der Länge in einer direkten Beziehung steht, kann 
durch die Analyse der Länge der Radien zudem die Differenzierung 
eingeschlossen werden. 


Vergleich der Leisten auf der O-Isochrone im Keim (Fig. 27, 28). 


Mit Hilfe des Schaftbeginns lässt sich die O-Isochrone im Keim 
auffinden. Vergleichen wir die Leisten auf diesem Niveau, so durch- 
laufen wir von dorsal nach ventral alle Augzonen und können die 
Unterschiede bei der Differenzierung und Ausgestaltung feststellen. 
In Fig. 27 ist die Ausdehnung der Augfelder über dem Querschnitt 
angegeben, sowie die in Fig. 28 gezeichneten Leisten. Als erstes 
fällt auf, dass die Differenz zwischen dorsaler und ventraler Radio- 
gensäule im lateralen Bereich (Nr. 42) recht gering ist, nach ventral 
und dorsal sich jedoch steigert. In den ventralen Leisten (Nr. 50, 
60. 70) setzt ventralwärts die Differenzierung der Radienzellen 
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wesentlich später ein, wodurch weniger Ästchen auftreten. Die 
Ausgestaltung verläuft für beide Radiogensáulen gleich und es 
entstehen breite, eng gelagerte Radienzellen, wie wir sie schon für 
den Mittelteil als typisch kennengelernt haben. Wandern wir von 
lateral gegen dorsal (Nr. 30, 20, 10, 1), so steigert sıch dıe Differenz 
zwischen dorsaler und ventraler Radiogensäule. Zudem ist die 
Ausgestaltung der Zellen verschieden. Schliesslich steht eine 
schmale, spitz auslaufende ventrale Radiogenplatte einer breiten, 
am Ende sogar umgelegten dorsalen Zellreihe gegenüber (Tafel II, 
Abb. 5d). Da die Umbiegung der Zellreihe im Bereich des Aug- 
feldes I bei der ersten Differenzierung nicht beobachtet werden 
konnte, liegt die Vermutung nahe, dass sie in Zusammenhang mit 
der Füllung der Zellen mit Melanin gebracht werden kann. Der 
Gewebedruck auf die dorsale Säule steigert sich, wie wir an der 
Dichte der Zellen ablesen können, gegen dorsal zu. Die Zellen 
werden bei ıhrer Verbreiterung schräggestellt (Nr. 30) und schliess- 
lich erfolgt die Kniekung der Säule (Nr. 20, 10, 1). Diese Umbiegung 
der dorsalen Radiogensáule im Bereich des Augfeldes I fällt mit 
der Ausbildung des Pennulums als Samtstruktur zusammen. 
Damit ist auch der Unterschied zwischen Hakenradien, welche sich 
aus den dorsalen Reihen entwickeln und den ventralen Bogenradien 
im Keim gezeigt, eine Differenz, die sich nur in der dorsalen Hälfte 
des Keims auswirken kann. Die Besonderheit bei der Differen- 
zierung der Leisten des lateralen Keimgebiets (Nr. 42) ist eine 
lockere Lagerung der Zellen, die bei der Melanineinlagerung oval 
anschwellen. Die Differenzen zwischen ventraler und dorsaler 
Radienseite sind gering. 


Die Unterschiede. die sich bei der Ausbildung der Radien auf einer 
Isochrone ergeben, zeigen sich in der Zone des Wachstumsstaus (analog 
wie bei der Bildung der Aste) am stärksten: 


— Es besteht ein von lateral nach ventral und noch intensiver nach 
dorsal zunehmender Unterschied in der Differenzierung und Aus- 
gestaltung (Melanineinlagerung) zwischen ventral (BR) und dor- 
sal (HR) gerichteter Radiogensäule. 


Die Ausgestaltung mit Melanin verändert die Radienzellform, wobei 
die lateralen Leisten ovale Zellquerschnitte aufweisen. Nach ventral 
und besonders nach dorsal sind die Zellen intensiv ausgeweitet und 
verbreitert. Der Gewebedruck kann im dorsalen Gebiet sogar das 
Urnbiegen der Leisten bewirken. 
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314. Vergleich mit den Radien im Augbezirk einer weissen Pfauen- 
feder. 


Da wir zeigen konnten, dass die Form der Radienzellen durch 
die Melanineinlagerung wesentlich verändert, ja vielleicht sogar 
entscheidend gestaltet wird, drängt sich der Vergleich mit der 
farbstofflosen Feder des Albino-Pfaus (Pavo cristatus var. alb.) 
auf (Tafel I, Abb. 2). Ein anderer Grund berechtigt uns, die weisse 
Augfeder direkt mit der farbigen zu vergleichen, nämlich das 
Auftreten von Teilalbino-Pfauen. In der Rückenflur dieser durch 
Kreuzung weisser und blauer Pfauen entstandenen Tiere befinden 
sich neben farbigen, rein weisse Augfedern, zudem wurden in 
unserer Zucht Augfedern mit weissem Streifen durch die Mitte 
des Musters gebildet. Damit ist die Annahme, dass der Unterschied 
der Federn auf einem blossen Fehlen des Melanins beruht und 
nicht auf unfassbarer Veränderung in der Erbkonstitution, wahr- 
scheinlich. Die in Fig. 29 dargestellte Sukzession der Radien durch 
Aussenzone und Augielder des weissen Ramus Nr. 10, verglichen 
mit Fig. 22, zeigt eine enorme Verkürzung der Radienformen 
(auf die Hälfte) und eine Steigerung der Differenzierung. Die 
Radien der Aussenzone entsprechen weitgehend der Radiusgrund- 
form, wie sie bei Megapodius (Fig. 20) gefunden wurden. Gegen das 
Augfeld III trıtt mit dem Maximum der Länge die geringste Diffe- 
renzierung auf. Danach steigert sich die Ausbildung bis zur O-Iso- 
chrone mit vollständig ausgestatteten HR und BR. An Stelle 
des Kammpennulums wird eine normale Spitze geformt, welche 
auf eine Reihe von Hamuli der Differenzierungszone folgt. In bezug 
auf Differenzierungsgefälle und Formdifferenz innerhalb der Radien 
der weissen Feder sind genau dieselben Gesetzmässigkeiten zu 
beobachten wie beim farbigen Augmuster. Es gelten somit die 
analogen Wachstumsgesetze, und als einziges formdifferenzierendes 
Faktum bleibt die Melanineinlagerung, was nun auch durch den 
Formvergleich bestätigt wird. Damit wird die Bedeutung der Auf- 
füllung der Radienzellen mit Melanin für die Formgebung der 
Ästchen evident. In den weissen Federn unterliegen die angelegten 
Radienzellen nicht der enormen Ausweitung durch die Melaninein- 
lagerung (Fig. 24, 43). Die Radien bleiben kürzer, zarter. und die 
Differenzierung wird stärker. Die typische Torsion der Schiller- 
radien ist nicht mehr eindeutig festzustellen. und die Augfelder der 


340 H. DURRER 


weissen Feder können nur bei schräger Betrachtung klar gesehen 
werden (Tafel I, Abb. 2). Das Augfeld I ist dank der Ausbildung der 
Differenzierungszone deutlich vom Augfeld III abgegrenzt, wo 
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einfache, weit abstehende Radien auftreten. Ein Zusammenhang 
zwischen starker Melanineinlagerung und Schillerradien ist schon 
1925 durch RenscH postuliert worden, der zwar das „Aufblähen“ 
der Radienzellen in Beziehung zur Schillerfarbe bringen wollte. 
Diese seinerzeit versuchte Erklärung (Dünnblattphänomen an 
feiner Keratinhülle) ist heute hinfällig geworden. 


Der Vergleich mit der weissen Feder zeigt, dass durch die Melanin- 
einlagerung Länge, Form und Differenzierung, eventuell auch Torsion 
der Schillerradien wesentlich mitbestimmt werden. 


32. Dichte und Länge der Radien 


Da wir bei der histologischen Betrachtung der Bildungsvor- 
gänge im Keim stets unvergleichbare Leisten der verschiedenen 
Augzonen erhalten, wollen wir versuchen, durch genaue Analyse 
von Dichte und Länge der Radien noch weitere Aussagen über die 
Bildungsvorgänge zu machen. 


321. Dichte und Länge der Radien am Ramus Nr. 10 (Augzone). 


Die Analyse ist in Fig. 30 graphisch dargestellt. Ramus Nr. 10, 
mit einer Länge von 82,6 mm reicht von C-Isochrone -75 bis 7,6. 


Ramus-Radius-Rate (Fig. 30, D). 


Analog der Dichte der Äste am Schaft kann die Dichte der 
Radien am Ramus betrachtet werden. Die Vergleichswerte sind in 
Anzahl Radien pro 1 mm Ramus angegeben und aus Zählungen 
(Basıs 0,4 mm) extrapoliert. Bei 75 mm über der O-Isochrone 
beginnt die Radienrate mit 23 (pro 1 mm) und sinkt ım Bereich der 
Aussenzone auf 12 ab. Bis zum Randstreifen 4 (gelb) zeigt sıch 
eine starke Verdichtung über 26 R/mm auf das Maximum von 33. 

Gegen den gelben Randstreifen 1 fällt die Kurve steil ab bis zu 
Werten von 13. Konstant verläuft die Linie durch das Augfeld III, 
wo eine Dichte um 14 anzutreffen ist. Nun steigt die Kurve durch 
das Augfeld II (18—22) wiederum an, bis zu 26 bei Beginn des 
Augfeldes I. Hier bleibt die Radiendichte konstant und fällt nur 
gegen das Ende des Ramus auf 22 ab. Die Kurve der Dichte der 
Bogenradien verläuft analog, nur sind hier die Werte um ca. 2 gerin- 
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Dichte (D) und Länge (L) der Radien am Ramus Nr. 10. 
P = errechnete Produktkurve. B = Breite des Vanulums; 
Winkel der Radien zum Ast (rechts aussen Angabe der Augzonen). 
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ger, d.h. die Radien im proximalen Teil (im Keim nach ventral 
gerichtet) stehen weniger dicht. 


Radienlänge (Fig. 30 L). 


Da die Radien gekrümmt sind, ist eine genaue Messung recht 
schwierig. Die Längen benachbarter Ästchen sind zudem ungleich, 
so dass die Kurve als Mittel gezogen wurde. An der Spitze des 
Ramus Nr. 10 beginnen die Radien kurz (0,3 mm) und steigen 
gleichmässig auf 0,9 mm in der Aussenzone an. Die plötzliche 
Verkürzung in diesem Gebiet, die nach ihrem Aussehen als „Frass- 
spuren“ bezeichnet wurden (E. SAGER, 1955), werden wir in 
einem späteren Kapitel noch eingehend besprechen. Gegen den 
Randstreifen 4 verkürzen sich die Radıen ausserordentlich und 
sind nur noch 0,45 mm lang. Wie wir schon kurz angedeutet haben, 
geht gegen den Bezirk A die Reduktion weiter bis zum völligen 
Wegfall der Radien (im Bezirk A sogar der Rami). Nun steigen 
die Längen der Radien rasch über 1 mm an. Im Augfeld III errei- 
chen sie das Maximum von 1,1 mm, verkürzen sich im Augfeld II 
beinahe auf die Hälfte (0,7 mm). Diese Länge wird in der innersten 
Augzone beibehalten, und erst gegen das Ende fallen die Radien 
auf 0,5 mm ab. Der Verlauf der Längenkurve der Haken- und 
Bogenradien ist identisch, nur sind die Werte bei den BR in den 
Randstreifen und Augfelder um 0,1 mm höher. In der Aussenzone 
treten etwas kleinere Werte auf. 


Produktkurve. 


Wenn wir die beiden Kurven miteinander vergleichen (Fig. 30), 
so fällt auf, dass sie reziprok zueinander verlaufen. Bei grosser 
Dichte verringert sich die Länge der Radien (z. B. Randstreifen 4); 
bei sehr langen Ästchen stehen se weniger dicht (Augfeld III). 
Es scheint also, dass das Material einer Leiste des Keims auf zwei 
verschiedene Arten verwendet werden kann (Fig. 31): 


Fall a: Wenig Radien (geringe Dichte), aber sehr lang. 
Fall b: Viele Radien (grosse Dichte), aber geringe Länge. 
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Multiplizieren wir Dichte mal Länge, so gibt dieses Produkt an, 
wieviele Radienanlagen in einer Leiste hintereinander stehen. 
Damit ist ein Vergleichswert für das bei der Leistenbildung auf- 
gewendete Material gefunden. Um dies zu zeigen, müssen wir die 
Radien senkrecht zum Ast aufzeichnen. Die Punkte. die auf gleicher 
Höhe im Keim stehen (Isochrone). liegen analog wie bei den Rami 


Fall a Fall b 1 6 
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Schema: Zusammenhang zwischen Produkt und Länge und Dichte der Radien 
(Erklärung im Text) 1-6 Radien; R = Ramus; I = Isochrone. 


auf 45°-Linien (Fig. 31 J). Der gesuchte Wert, der von den 
45°-Linien getroffenen Ästehen, kann als Anzahl der Radien pro 
Radienlänge (als L - D) ermittelt werden (Fig. 31). 


Diese Produktkurve, die den Materialverbrauch angibt 
(abgesehen nur von der unterschiedlichen Zelldicke, die vernach- 
lässıgt wird), verläuft wesentlich monotoner. Die Aussenzone bleibt 
konstant auf den Werten 11 (BR 10). Der gelbe Randstreifen 4 
ergibt ein schwaches Minimum (bei Federn des Augbezirks A 
sinken hier die Werte auf O). Nun zeigt sich eine starke Zunahme 
auf 23 ım Bereich des Randstreifens 3. Der gelbe Randstreifen 1 
weist wiederum ein Minimum von 13 (BR 11) auf. Über dem Aug- 
feld III bleibt die Kurve konstant auf 15. Im Augfeld I (Aug- 
zentrum) steigt sie auf ein zweites Maximum an (HR 18, BR 20). 
Nach der O-Isochrone sinken die Werte rasch bis auf 10 am Ende 
des Ramus. 


AUGFEDER DES PFAUS 345 


Diskussion. 


Im Apex der Feder stehen die Rami senkrecht; demnach werden 
die beschriebenen Modifikationen der Radiendichte und -länge in 
zeitlicher Folge von der gleichen Stelle des Kragens erzeugt. Der 
Vergleich erlaubt uns also, unterschiedliche Bildungsgänge in 
den Leisten des Keims zu postulieren. Die gleichmässigen Wachs- 
tumsverhältnisse in der Aussenzone werden durch die konstante 
Zahl der Radienanlagen auf einem Leistenquerschnitt (Produkt- 
kurve) dokumentiert. Im Gebiet der Randstreifen zeigt sich eine 
sprunghafte Veränderung. Zuerst trıtt eine starke Verkürzung der 
Radien, gefolgt von einer grossen Verdichtung, auf. Dadurch wird 
eine Zunahme der Ästchenzahl in den Leisten bewirkt, was einer 
Verdickung des Kragengewebes entspricht. Die Vergrösserung der 
Kragendicke kann durch einen Aufstau des axialen Wachs- 
tums zustande kommen. Da dies zugleich auch für die im Keim 
höherliegenden Niveaus gilt, wird in der Zone der Differenzierung 
eine grössere Dichte und damit eine Verkürzung der Radien 
bewirkt, weil keine Materialzunahme in der Leiste mehr erfolgen 
kann. Im stark ausgewachsenen Kragengewebe werden danach 
lange und dichtstehende Radien gebildet, wie sie für die andern 
Randstreifen typisch sind. Mit diesem Wachstumssprung ver- 
grössert sich auch die Leistenzahl im Keim. Erinnern wir noch 
einmal daran, dass im caudalen Gebiet der Oberschwanzdecken an 
dieser Stelle als ein weiteres Phänomen der Bruchrand erscheint, 
welcher im Bezirk D die halbmondförmige Federkontur liefert. 
All dies deutet darauf hin, dass in dieser Zone ein sprunghafter 
Umschlag des axialen Wachstums mit vielerlei sekundären Folgen 
eintritt. Zudem erreicht die Differenzierung erst in diesem Zeit- 
punkt ihr Maximum. Die Augzone III weist einen monotonen 
Verlauf auf, was auf ein gleichmässiges Wachstum schliessen lässt. 
Gegen Ende des Augfeldes III verdichten sich die Radien: dies 
muss zugleich zu einer Verkürzung führen, da die Produktkurve 
konstant bleibt. Gegen das Augfeld I nimmt die Dichte zu, wodurch 
eine weitere Verkürzung der Radien erfolgt. Da jedoch die Produkt- 
kurve bis zum Schaftbeginn ansteigt, zeigt sich die Verkürzung 
nicht stark. Nach dem Schaftanfang sinkt die Kurve und mit ıhr 
die Länge der Radien. 
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Der Vergleich der Länge und Dichte der Radien sowie ihre Anzahl 
pro Leiste führt zur Unterscheidung von folgenden verschiedenen 
Wachstumszonen im Apex der Augfeder: 


Dichte Länge Produkt Wachstum 
1. Aussenzone: konst. konst. konst. konstantes Wachs- 
tum 
2. Randstreifen: gross klein Anstieg Wachstumsstau 


3. Augfeld III: konst. konst. konst. gleichmässiges 
Wachstum 

4. Augfeld I: gross konst. + Anstieg langsames Wachs- 
tum (Stau) 

5. Schaftbeginn: Abnahme Abnahme Abnahme Wachstumsbe- 
schleunigung 


Wir können verschiedene Wachstumsgeschwindigkeiten für die 
Ausbildung der Radien verantwortlich machen. Damit ist eine 
morphologische Methode gefunden, um über einige wichtige Vor- 
gänge ım Keim, besonders den bestimmenden Faktor des axialen 
Wachstums, Aussagen zu machen. 


322. Dichte und Länge der Radien des Ramus Nr. 75 (lockerer 
Mittelteil) (Fig. 32). 


Die Radien der lockeren Zone sind für unsere Betrachtung als 
Vergleich zu den soeben beschriebenen Bildungen der Augfelder 
sehr wichtig. 


Die Ramus-Radius-Rate (Fig. 32 D) ist relativ konstant 
und sehr hoch. Nur an der Spitze und gegen die Basis steigt die 
Dichte etwas an (HR auf 16—20). Im mittleren Teil liegt sie im 
Vanulum der HR auf 15. Die Dichte der BR ist wiederum geringer. 
Sıe beginnt an der Spitze mit 18, sinkt allmählich auf 13 herunter 
und fällt gegen die Basis rasch auf O. 

Die Länge der Radien (Fig. 32 L) übersteigt 2 mm im mittleren 
Teil des Ramus. Gegen die Spitze zu fallen HR und BR langsam 
ab, währenddem nach der Basıs nur die HR an Länge abnehmen, 
die BR jedoch auf ein Maximum von 2,5 mm ansteigen. Die letzten 
9 mm des Astes sind dagegen ohne jegliche BR. 


AUGFEDER DES PFAUS San 


Die beiden Kurven, die wiederum reziprok zueinander ver- 
laufen, ergeben eine ausgeglichene Produktlinie (Anzahl Radien 
pro Leiste, Fig. 32 P). An der Spitze des Ramus beginnt sie mit 
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Dichte (D), Länge (L) und Produktkurve (P) der Radien am Ramus Nr. 75 
(Ordinate: Distanz in mm von der O-Isochrone). 


13 (HR), steigt auf ein erstes Maximum (34 HR), bleibt im mittleren 
Bereich konstant um 30; erreicht darauf ein zweites Maximum 
von 34, um gegen die Basis unter 20 abzufallen. Die Kurve der 


Gu 


34 H. DURRER 
Zellenanzahl pro Leistenquerschnitt auf der Seite der BR zeigt 
einen ähnlichen Verlauf, nur liegen die Werte um 4 bis 5 Radien 
pro Leiste tiefer. Das zweite Maximum ist weiter gegen die Basis 
verschoben und weist die für diese Seite höchsten Werte von 
32 T aui 


Diskussion. Wenn wir die Kurven diskutieren wollen, müssen 
wir vorerst klarstellen, dass hier die Bildung von der Spitze gegen 
die Basis wohl einer zeitlichen Folge entspricht, wie bei den Ästen 
der Augzone, da die Rami schräggestellt sind, bleiben wir jedoch 
nicht im gleichen Bezirk des Federkeims. Die Spitze wird im ven- 
tralen, die Basis dagegen im dorsalen Bereich des Keims gebildet. 

Als erstes sticht die Konstanz der Kurven hervor. Es scheinen 
hier während des zeitlichen Ablaufs der Bildung gleichmässige 
Bedingungen zu herrschen. Das Abfallen der Kurven gegen die 
Spitze und Basıs hängt mit dem Bildungsort ım ventralen respek- 
tive dorsalen Dreieck zusammen, wo weniger Material zur Ver- 
fügung steht, was mit unseren bisherigen Resultaten überein- 
stimmt. Die Gegenüberstellung mit den Kurven des Ramus Nr. 10 
zeigt, dass die Dichten, abgesehen von den beiden Konzentrationen, 
durchaus ım Bereich der Werte der Aussenzone und des Aug- 
feldes ITI liegen. Die Länge der Radien ist jedoch doppelt so gross 
wie ım Augfeld III (Fig. 25). Die Kurve der Zellenanzahl pro 
Leiste weist daher ebenfalls doppelt so hohe Werte auf, wie der 
Durchschnitt der Leisten bei der Augbildung. Dieser Vergleich 
bestätigt, dass in dem lockeren Mittelteil andere Wachstums- 
verhältnisse vorherrschen als in der Augregion. Ohne eine wesent- 
liche Veränderung der Durchschnittsdichte der Radien wird eine 
Verdoppelung der Länge erreicht. Dies deutet darauf hin, dass hier 
das Dickenwachstum des Kragens und damit der Leisten enorm 
gesteigert — ja, was das Gewebe, welches differenziert wird, 
betrifft, sogar verdoppelt wird. Die Wachstumsgeschwindigkeit 
muss, wie der Vergleich der Dichte der Radien zeigt, wesentlich 
höher liegen als in den Randstreifen und den innersten Augbezirken. 
Für unsere Betrachtung von grösster Wichtigkeit ist auch die 
Konstanz der Kurven, die darauf hinweist, dass die Schwankungen 
im Bereich der Randstreifen und der Augfelder ursächlich mit 
der Bildung dieser Muster zusammenhängen. 
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323. Länge und Dichte der Radien auf der O-Isochrone (Fig. 33). 


Wenn wır auf einem horizontalen Niveau über dem Kragen. 
auf der Höhe des Schaftbeeinns den Vergleich der Dichte und 
Länge versuchen, so durchwandern wir von dorsal nach ventral die 








Eric. 33. 


Dichte (D), Länge (L) und Produktkurve (P) der Radien auf der O-Isochrone 
(vergl. Fig. 26). 


Augfelder. Im Unterschied zum Muster am Ramus Nr. 10 muss 
hervorgehoben werden, dass das Augfeld II hier eine grosse Aus- 
dehnung erfährt. Der violette Randstreifen fehlt und der äussere 
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gelbe (Nr. 4) ist nur undeutlich abzugrenzen. Um zu den rundlichen 
Augfeldern zu gelangen, spielen sich nicht nur vertikal in zeitlicher 
Folge Wachstumsveránderungen ab, sondern es müssen auch 
horizontal auf dem Kragengewebe gleichzeitig Wachstumsdifferen- 
zen auftreten. Durch das Zusammenwirken der vertikalen und 
horizontalen Gradienten im Keim entstehen die ovalen Farbfelder. 


Länge der Radien (Fig. 33 L). 


Im dorsalen Gebiet (Astnummer 1) wachsen die Ästchen von 
0.5 mm allmählich auf 0,8 mm an. Gegen lateral (Augfeld II) 
zeigt sich eine Verkleinerung des Zuwachses, worauf die Radien im 7 
Augfeld III und in den Randstreifen rasch bis zu 2 mm anwachsen. 
Ventral im Keim (Aussenzone) fallen die Radienlängen stark ab 
auf 0,8 mm. Die Länge der BR ist dorsal etwas grösser (0,9 — 
0,55 mm) als die HR, ım ventralen Bereich des Keims sind sie 
jedoch kürzer (Max. 1,84 mm). 


Dichte der Radien (Fig. 53 D). 


Die Dichtekurve verläuft weitgehend reziprok zur Länge. 
Bei den HR mit dem Maximum von 32 im ventralen Teil (Nr. 3) 
fällt sie mit zunehmender Astlänge ab bis 17 beim Übergang vom 
Augfeld III zu den Randstreifen. Danach nimmt die Dichte leicht 
zu bis auf 22. Sie sinkt nach dem Randstreifen auf 17 zurück, 
um mit abnehmender Radienlänge im dorsalen Bereich wiederum 
anzusteigen auf 22. Die Dichte der BR weist dieselbe Kurve auf, 
liegt jedoch um 6—7 Radien pro 1 mm tiefer. 


Die Produktlinie (Fig. 33 P). 


Sie zeigt im Prinzip denselben Verlauf wie am Ramus Nr. 75, 
nur sehr viel ausgeprägter. Zwischen den beiden Maxima in der 
Mitte des dorsalen und ventralen Gebietes liegt ein flaches Minimum. 
sei den HR steigt die Kurve im dorsalen Bereich auf 20 pro Leiste, 
sinkt lateral im Keim gegen 17-18, um nach ventral steil auf das 
absolute Maximum von 40 zu klettern. Bis zu Ramus Nr. 70 fällt 
se wiederum stark ab. Die BR ergeben die entsprechende Pro- 
duktkurve, nur etwas abgeschwächt. Das dorsale Maximum bleibt 
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bei 18; das Minimum im lateralen Bereich des Keims liegt um 16, 
am Ende des Augfeldes III sogar auf 14, danach steigt die Kurve 
im ventralen Gebiet auf 30 an: 


Hieraus folgt, dass die BR-Seite in der Leiste stets weniger Anlagen 
besitzt als die nach dorsal gerichtete Hälfte der HR. 


Diskussion. 


Was am Verlauf der Kurve besonders auffällt, sind die beiden 
Maxima im dorsalen und ventralen Bereich, während dazwischen 
(im Keim lateral) ein Minimum liegt. Wenn wir die Vorgänge im 
Keim betrachten, so fällt dieses laterale Minimum mit der Zone 
der ersten Leistenbildung im Kragen zusammen. Die angrenzenden 
dorsalen sowie ventralen Gebiete werden erst später differenziert. 
Der Kragen kann vor der Leistenbildung noch auswachsen, wo- 
durch nachher grössere Leisten mit mehr Radienanlagen entstehen. 
Am Ende des ventralen und dorsalen Dreiecks muss die Kurve 
fallen, da dort das Kragengewebe durch das Dickenwachstum 
kurz vor der Leistendifferenzierung gebildet wurde. Nach den 
bisher gezeigten Unterschieden zwischen dem Keim vor und nach 
der Schaftbildung lässt sich nun ableiten, dass bei der O-Isochrone 
das dorsale Dreieck nicht stark zur Geltung kommt, hingegen 
während dem langsamen Wachstum mit intensivem Dickenzuwachs 
des Keims im ventralen Bereich ein extremes Maximum der Pro- 
duktkurve auftreten muss. 

Beim Ramus Nr. 75 wirkt sich ventrales und dorsales Dreieck 
gleichmässiger aus; das Minimum im lateralen Gebiet ist jedoch 
weniger ausgeprägt. 


Damit haben wir einen neuen grundlegenden Faktor im Diffe- 
renzierungsvorgang der Leisten gefunden, welcher die Grösse der Leiste 
und so die Anzahl der Radienanlagen bestimmt. Da Länge und Form, 
wie wir schon gesehen haben, korreliert sind, kann sich das dorsale 
Augfeld I nicht über den ganzen Keim erstrecken. Die Dichtekurve ist, 
wie wir vermuten, ein Repräsentant der Geschwindigkeit der Vorgänge. 
Der monotone Verlauf zeigt, dass die axialen Wachstumsprozesse 
konstant sind. Die Abweichungen dorsal und ventral im Keim entstehen 
dadurch, dass diese Regionen nicht gleichzeitig mit dem lateralen 
Bezirk in Leisten differenziert werden und damit unter andern (be- 
schleunigten) Wachstumsbedingungen stehen. 
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33. Frasspuren 


In der Aussenzone der Augfedern bis zur O-Isochrone und 
in der lateralen Fahne der Federn des Bezirks C treten als eigen- 
artige Unstetigkeiten in der Radienausbildung die sogenannten 
„Frasspuren“ auf (SAGER, 1955, p. 41). Durch plötzlichen Wegfall 
ganzer Radien oder nur deren Spitzen entstehen Lücken im Vanu- 
lum, die das Erscheinungsbild stark beeinträchtigen (Fig. 34). 





EIG. 34. 
„Frasspur“: Ausfall der Radien (Pfeil) in der Aussenzone der Augfeder. 


Wenn wir eine Frasspur genau betrachten, so zeigt sich, dass 
entlang einer scharfen Linie (Pfeil) die Radien z. T. mitten durch 
die Zellen abgebrochen sind. Nach einer Lücke, die bis zu einem 
Millimeter betragen kann, setzen die Ästchen wieder normal an. 
Der Ausfall sieht bei oberflächlicher Betrachtung aus wie der Frass 
von Federlingen (Name), ist jedoch eine im Keim gebildete Struk- 
tur, da sie jede Feder von Anbeginn besitzt. Die Reduktion der 
Radien kann verschieden stark sein. Dabei ist ein genereller Unter- 
schied zwischen HR und BR festzustellen. Der Ausfall der dista- 
len HR ist stärker und beginnt früher. So können kleinere „Frass- 
spuren“ nur die HR betreffen, währenddem die BR unbeeinflusst 
bleiben. Als weiteres Phänomen wird die Spitze des Astes oft 
durch eine solche Frasspur verkürzt, wobei der Bruchkante folgend 
auch der Ramus reduziert wird. 
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Bevor wir uns der Bildung im Keim zuwenden, muss klargestellt 
werden, dass es sich um keine sogenannten „Fehlstreifen“ handelt 
(Tafel I, Abb. 1). Bei den F-Isomorphen (vergl. p. 278) werden 
die Radien (ev. Rami) entlang einer CG-Isochrone (nur geringe 
Abweichungen im dorsalen und ventralen Gebiet) reduziert. Die 
Frasspuren sind absolut unregelmässig verteilt und nur selten 
zwei benachbarte Äste zugleich betroffen, obwohl jeder Ramus der 
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„Frasspur“ im Keim (Reduktion der peripheren Radienzellen, 
HR stärker als BR). 


Aussenzone 5—10 solcher Lücken aufweist. Das Bild der Anlagen 
ım Keim in Fig. 35 zeigt, dass die dorsale Radiogenplatte nur 
wenige Zellen differenziert hat, währenddem die Reduktion die 
BR praktisch nicht betrifft. Der Ursprung der Frasspuren liegt 
in der Differenzierungszone. Besinnen wir uns darauf, dass während 
der Bildung dieser Zone der Keim stets zunehmendes Dicken- 
wachstum mit Leistenvermehrung zeigt. Geringe Schwankungen 
der Dickenwachstumszunahme können zu Unstetigkeiten in der 
Leistenbreite führen. Die Differenzierungsintensität hat noch nıcht 
ihr Maximum erreicht, so bleibt die Radienbildung auf der früher 
und intensiver reagierenden HR-Seite aus. Es scheint auch, dass 
nicht genügend Raum für sie vorhanden ist, da die benachbarten 
Leisten zuviel Zellmaterial beansprucht haben. Bei der späteren 
Verhornung wird der Bruchrand noch verstärkt, zudem fallen die 
Spitzen der Radien, deren Basis nicht mehr differenziert wurde, 
weg. So genügt ein zeitlich kurzer Ausfall der Radıendifferen- 
zierung, um eine recht grosse Lücke im Vanulum zu verursachen. 
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Durch die Häufigkeit der Frasspuren wird eine optisch wirk- 
same Veränderung der Fahne der Aussenzone erreicht, die beson- 
ders im Türkis der Lateralfeder (Fig. 5C) hervortritt. Die Frass- 
spuren sind jedoch nicht nur als zufällige Unregelmässigkeiten bei 
den Bildungsvorgängen im Keim zu deuten, sondern werden in die 
Gesamterscheinung einbezogen und bilden einen reproduzierbaren, 
also erblich fixierten Bestandteil der Pfauenfedern. 


34. Stellung der Radıen 


Neben der Differenzierung der Form zum abgeplatteten Schiller- 
radius mit Reduktion des Pennulums und des Differenzierungsteils 
spielt die Stellung der Radien ın der Federfahnenebene eine ent- 
scheidende Rolle bei der Wirkung der Farben. Die einheitlich 
spiegelnde Fläche wird erreicht, indem die Ästehen am Grunde 
eine Torsion um 90° aufweisen, wodurch ihre Breitseite in die 
Federebene eingedreht wird. Wenn wir die in Fig. 10 dargestellten 
(Juerschnitte durch Äste mit den abgehenden Radien vergleichen, 
so fällt uns auf, dass mit der Ausbildung des Schillerradius seine 
Stellung gekoppelt ist. Den optimalen Typ finden wir im Augfeld II 
vor, wo dachziegelartig die Radien übereinander liegen. Gegen die 
Aussenzone tritt eine Wölbung der Radien auf. Zudem sind die 
sehr langen Ästchen der Randstreifen an ihrer Spitze nicht mehr 
präzis geordnet, wodurch sie ineinander greifen. Im Augfeld I 
wird das speziell differenzierte Pennulum zum Teil zurückgedreht, 
so dass die Kammstruktur senkrecht zur Fahnenebene steht, was 
eine starke Samtwirkung ergibt. Im Mittelteil der Feder zeigen die 
BR die charakteristische Drehung um 90° am Grunde nicht deut- 
lich und so richten diese Radien die Schmalseite gegen die Fahne. 
Auch fällt die ungleiche Ausbildung des Vanulums der BR und HR 
auf. Die HR stehen auf der proximalen Seite oft senkrecht vom 
Ast ab; dies führt zu einer Vanulumsbreite, die beinahe an die 
Länge der Radien herankommt (um 1,8-1,9 mm). Die BR liegen 
sehr flach (Winkel Ramus-Radius: 30°) und ihre Spitzen sind gegen 
den Ast eingebogen. So entsteht ein schr schmales Vanulum 
(0,6 mm), obwohl die BR praktisch gleich lang sind wie die HR. 
In den Augfeldern lassen sich die in Fig. 30 dargestellten Winkel 
zwisehen Ramus und Radien feststellen, welche mit der 
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unterschiedlichen Länge die stark varierenden Vanulumbreiten 
ergeben. Auch hier stehen die HR steiler vom Ast ab als die BR, 
so dass ein Zusammenhang zwischen der Lage im Keim und dem 
bei der Verhornung gebildeten Winkel zum Ast vermutet werden 
kann. Zudem scheint die lockere Anordnung der Leisten im Keim 
des Mittelstücks an der intensiven Schrägstellung beteiligt zu 
sein, da sehr viel Raum ber Verhornung und Entfaltung zur Ver- 
fügung steht. Dichtgelagerte und kurze Radien (Augfeld I, Rand- 
streifen 4) zeigen die grössten Winkel zum Ast (35—50°); während- 
dem lange und weniger dicht angeordnete Radien eine Neigung 
von 20—30° aufweisen (Aussenzone, Augfeld IIH). Auf diesen 
Zusammenhang sind wir auch bei der Bildung der Radien in der 
Leiste gestossen (Fig. 24). 


35. Färbung der Radien 


Durch die Analyse der Formelemente wurde das Muster auf der 
Feder noch keineswegs beschrieben. Das gesamte Augbild ist auf 
der verschiedenen Färbung der Radıen aufgebaut. Die Form trägt 
nur im Augfeld I durch die Samtstruktur stark zur Wirkung des 
Auges bei. Beim weissen Pfau kann die Erscheinung der Augfeder 
ohne Farbe genau beobachtet werden (Tafel I, Abb. 2). Allein 
Randstreifen 4, Augfeld III und I sind bei flacher Betrachtung zu 
unterscheiden. 

Die Schillerfärbung beruht, wie schon Newron 1704 
erkannt hat, auf der Interferenz des Lichtes, wobei aus dem weissen 
Licht Komponenten ausgelöscht, andere jedoch verstärkt und 
dadurch als leuchtende Farbe zurückgestrahlt werden. Je nach 
dem Einfallswinkel ändert diese Farbe, was als das Phänomen des 
Irisierens bezeichnet wurde. Diese physikalische Farberzeugung, 
welche also nicht auf der Einlagerung verschiedener Farbstoffe 
beruht, sondern auf einer Struktur, ist als Schillerfärbung der 
Federn bekannt. Wir müssen noch die sogenannte .„Blaustruktur” 
abtrennen, wobei die starke Beugung des kurzwelligen Lichtes 
durch eine Struktur im Bau des Ramus zur Blaufärbung führt 
(Tyndallphänomen). Der Schiller wird, wie wir schon an der Form 
(Abplattung der Radien und Drehung um 90°) erkannt haben, 
ausschliesslich in den Radien erzeugt. In ihnen muss eine Struktur 
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ihren Sitz haben, welche diese leuchtende Farbenpracht und somit 
das komplizierte Muster aufbaut. Unsere morphologische Analyse 
wird nun in den Feinbau der Radien eindringen, um dort nach 
dieser bisher unbekannten Struktur zu suchen. Zuerst jedoch 
soll das Erscheinungsbild der Farben so präzis als möglich geklärt 
werden. 


351. Makroskopische Betrachtung der Feder. 


Die Grundfarben der einzelnen Augfelder bei diffuser Be- 
leuchtung haben wir bei der einführenden Darstellung schon 
beschrieben (p. 280). Für die Untersuchung des Schillerphänomens 
ist die Veränderung der Farbe je nach Einfallswinkel des 
Lichtes von grosser Bedeutung. Lassen wir von einer punkt- 
förmigen Lichtquelle ein Strahlenbündel auf die intakte Feder 
einfallen, so können bei makroskopischer Betrachtung die folgenden 
Feststellungen gemacht werden: 


1. Die intensivste Schillerfarbe tritt auf, wenn Einfalls- und 
Beobachtungswinkel gleich sind. Verändern wir diesen Winkel, 
so lassen sich die in Tab. 1 dargestellten Farbveränderungen 
beobachten. Setzt sich der Farbeindruck aus verschiedenen 
Komponenten zusammen, wird der Hauptanteil zuerst, die 
schwächeren Nuancen nachher genannt. 


TABELLE Í. 


lKinfallswinkel = Deobachtungswinkel 











| 
Farb- 90° | TOS 50° 30° 10° 
zone 
I blau dunkelblau | schwarzblau schwarzviolett | schwarz 
Il türkisgrün türkisgrün | blau violettblau violett 
II] rotbraun braunrot braun braungrün graugrün 
(braun) 

| goldgelb gelbgrün erüngelb blaugrün blaugrün 
2 violett violettgrün | dunkelgelbgrün | dunkelgrün dunkelgrünblau 
3 rotgelb goldgelh erüngelb dunkelgrünblau | dunkelblaugrün 
( gelbgrün grüngelb dunkelgrün blaugrün blau (grün) 


lu, M, rolgrün 


| grünrot grün blaugrün blau (grün) 
(bronze) | 
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2. Bei Verkleinerung des Wınkels verschieben sich die 
reflektierten Farbtöne gegen den kurzwelligen Bereich des 
Spektrums. Wird der Winkel kleiner als 50°, so zeigt sich eine 
zunehmende Schwarzkomponente, welche bis zum Erlöschen 
der Farbe (bes. Augfeld 1) führen kann. 


3. Wird der Beobachtungswinkel bei konstantem Lichteinfall 
variiert, verändert sich besonders die Intensität des Lichtes, 
der Farbeffekt jedoch wesentlich geringer. 


4. Dasselbe gilt für den umgekehrten Fall, wo der Beobachtungs- 
winkel konstant gehalten wird. Verkleinern wir relativ zum 
Beobachtungswinkel den Einfallswinkel, so tritt stets eine 
Blaukomponente zur Normalfarbe. Bei sehr flachen Winkeln 
kann an einzelnen Stellen im Mikroskop deutlich weisses Licht 
gesehen werden, was der Totalreflexion an der Oberfläche 
entspricht (Winkel für Totalreflexion an Horn: & = 42“). 


9. Bei der Untersuchung ist uns aufgefallen, dass die Abhängig- 
keit der Farben vom Einfallswinkel des Lichtes wesentlich 
geringer erscheint als bei andern Federn mit Schiller. 


392. Farben der einzelnen Radien. 


Wie wir gezeigt haben, ist es nicht möglich, eine präzise Farbe 
anzugeben, weil diese vom Einfallswinkel abhängig ist. Da die 
einzelnen Radıen leicht durchgebogen sind, müssen die vorher 
beschriebenen Farben als Mischeffekt vieler Einzelkomponenten 
angesehen werden. Wenn wir im Mikroskop die Farben der Radien 
betrachten, so müssen wir Auflicht oder Dunkelfeld verwenden. 
Bei Durchlicht tritt nur das Braun des eingelagerten Melanins ın 
Erscheinung. Es sollen hier diejenigen Radien besonders heraus- 
gegriffen werden, welche keinen einheitlichen Farbeffekt zeigen. 
wobei die Unterschiede nicht durch verschiedene Stellung zum 
Lichteinfall zu erklären sind, sondern durch andere Farbstruktur. 
Als erstes muss der Goldton der Randstreifen 4 und Í erwähnt 
werden. Kein Radius ist rein gelb, stets sind die Basıs und das 
Endstück grün, währenddem im Mittelteil ein Rotgelb auftritt. 
Im violetten Randstreifen 2 ist keine reine violette Farbe zu 
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beobachten. Einzelne Zellen erscheinen rot bis rotgelb, andere 
und besonders Spitze und Basis wechseln von grün bis blau. Der 
violette Farbeffekt dieser Zone muss als Mischíarbe der ver- 
schiedenen Komponenten aufgefasst werden. Im Augfeld III sind 
die letzten Zellen an Spitze und Basis der Radien intensiv dunkel- 
grün gefärbt. Der grüne Basisteil kann vollständig reduziert 
werden, währenddem an der Spitze eine grüne Zelle verbleibt. Am 
reinsten ist die Farbe in den breiten Radien des Augfeldes II aus- 
gebildet. Im Augfeld I konzentriert sich die blaue Färbung auf das 
Pennulum. Die Basallamelle erscheint zum Teil violett, danach 
erlischt der Schiller und der Radius wird dunkelbraun. Die BR 
können sogar vollständig ohne Schiller sein. 


353. Verlauf der Farbgrenzen auf 
den Radıen. 


Als Beispiel nehmen wir die 
Übergänge vom grüngoldenen 
Randstreifen 1 ins braune Augfeld 
III und danach ins türkisfarbene 
Augield II. Wir wählen den Ramus 
Nr. 25, durch den die Farbkon- 
turen leicht schräg hindurchlau- 
fen (Fig. 36). Der braune Farb- 
rand biegt von den grünen Spitzen 
der HR einwärts, erreicht seine 
höchste Stelle im mittleren Be- 
reich der Basallamelle und sinkt 
gegen die Basis wieder ab. Die BR 
zeigen ein wesentlich verzögertes 
| Einsetzen des Brauns, jedoch ver- 
N \ / mag sıch die braune Farbe nie bis 





zu den Spitzen der Radien auszu- 
breiten. So entsteht eine schräge 


EE DO. 


Verlauf der Farbgrenzen am Ramus 
Nr. 25 (rechts). (1: gelber Randstreifen ; 
III: braunes Augfeld; II: türkisgrünes 
Augfeld). 





AUGFEDER DES PFAUS 359 


Farbgrenze von dorsal nach ventral abfallend. Beim Übergang 
von Braun zu Türkısgrün verläuft die Farbgrenze spiegelbildlich. 
Das Grün tritt zuerst in den Spitzen und der Basis der HR auf, 
vermag sich im mittleren Bereich des Radius aber erst später durch- 
zusetzen. Diese Verzögerung ıst in den BR noch verstärkt. wodurch 
wiederum ein schräger Verlauf der Farbkurve entsteht. Der 
Farbumschlag erfolgt plötzlich und betrifft ganze Zellen des Radius. 
Es können zwischen vielen braunen Zellen einige grüne eingestreut 
sein. Beim Übergang von Braun ins Türkis sind zudem oft gelb- 
grüne Zellen dazwischen gelagert. So hat z. B. ein Radius an der 
Spitze 3 Zellen grün, 2 braun, Í grün, Í braun, 2 grün, 2 braun, die 
restlichen 15 Zellen grün. 

Betrachten wir den Verlauf der Farbgrenzen im Keim, so 
ergeben sich die folgenden Gesetzmässigkeiten: 


1. Das Braun dringt gegenüber dem Grün zuerst im mittleren 
Bereich des Radius durch und erst nachher ın Basis und Spitze. 
Beim Übergang von Braun (langwelliges Licht) zu Grün (kurz- 
welligeres Licht) zeigt sıch der umgekehrte Farbverlauf. Das 
braune Augfeld wirkt demnach, wie wenn es die andern über- 
lagert hätte. Die mittleren Zellen, welche zuerst gefärbt wurden. 
also am schnellsten ansprechen, verlieren zuletzt diese Farbe, 
wenn die Überlagerung durch Braun aufhört. 


IND 


Die BR reagieren später als die HR. Es besteht im Keim vor 
der Schaftbildung ein Gefälle von dorsal nach ventral. 


Bevor diese Eigenheiten der Farbbildung im Keim diskutiert 
werden können, müssen wir zuerst abklären, worauf der Unterschied 
zwischen den einzelnen Farben beruht. 


36. Erklärung der Schillerstruktur 


Die lichtoptische Untersuchung von Radienschnitten ver- 
mochte keinen Aufschluss über die feine Schillerstruktur zu geben. 
so musste zur elektronenmikroskopischen Untersuchung über- 
gegangen werden (Tafel IV, Abb. 6, 7). Diese Resultate sınd ın 
einer speziellen Publikation (DuUrrer, 1962) ausführlich dargestellt 
und diskutiert worden. In der vorliegenden Arbeit sollen nur die 
wesentlichsten Ergebnisse zusammengefasst werden. Die Diskus- 
sion der älteren Literatur über Schillerfarben ist in der Arbeit 
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von DorsT (1951) im Überblick referiert. Als erster bringt NEwTon 
1704 die Schillerfarben der Feder in Beziehung mit dem Dünn- 
blattphänomen. RenscH (1925) und ELsásser (1925) machen dafür 
ein dünnes Oberfláchenháutchen der Radien verantwortlich. 
Dorst (1951) stellt bei Kolibris eine lamelläre Schichtung im Mela- 
nin der Radien fest, währenddem ScHmipT (1952) die einzelnen 
Melaninkörner für die Erzeugung des Schillers als wesentlich 
erachtet. 

In jüngster Zeit sind nun durch elektronenmikroskopische 
Untersuchungen für die Kolibris (GREENEWALT, BRANDT, FRIEL, 
1960; ScamipT, Ruska, 1962) ovale Melaninkörner nachgewiesen 
worden, welche als inhomogenes Milieu (eine Matrix von Melanin 
schliesst in vielen Kammern Luft ein) nach dem Prinzip „Farben 
dünner Blättchen“ die Schillerfärbung erzeugen. Bei Nektarvögeln 
werden die dünnen Blättchen durch kompakte, flache, längliche 
Melaninkörner gebildet, welche zu Schichten mit bestimmtem 
Abstand zusammengefügt sind (DURRER u. VILLIGER, 1962). Für 
Lophophorus (ScHMIDT, Ruska, 1962) sind runde luftgefüllte 
Melaningranula gefunden worden, wobei ScHMIipT neben dem 
Dünnblattphänomen auch Gitterwirkung vermutet. 


361. Elektronenoptischer Befund an Radienschnitten. 


Querschnitte durch Radien zeigen im Lichtmikroskop (Tafel IV, 
Abb. 6) nur eine deutliche Gliederung in eine dunkle, dicht mit 
Melaninkörner angefüllte Aussenzone und einen Innenraum, wo 
wenige Melaningranula zerstreut liegen. Bei elektronenoptischer 
Untersuchung erscheint im Querschnittsbild die Aussenzone als 
regelmässiges Gitter von Melaninkörner (Tafel IV, Abb. 7, 8; 
Tafel V, Abb. 9). Im Längsschnitt (Tafel V, Abb. 10; Tafel VI, 
Abb. 11) zeigt sich, dass die Melaninkörner í u lange und 0,1 u 
dicke Stäbe sind, die hintereinander liegen. Daraus lässt sich ein 
Raumbild der Feinstruktur im Innern der Radien entwerfen 
(Fig. 37), wobei folgende Punkte festgehalten werden können: 


— Der Radius ist von einer kompakten Keratinhülle umgeben. 


— In dieses Keratin ist eine erste Schicht von Melaninstäbchen 
eingelagert, die in Reihen hintereinander liegen. Sie verlaufen 
in bestimmtem Abstand in der Längsrichtung des Radius. 
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— Senkrecht unter den Stäben der ersten Gitterebenen liegen die 
Melaninkörner weiterer Schichten, die entsprechend gebaut sind. 









m = 
w. œ» 


TEE: CLTS DNS 
.. = A 
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Raumschema des Gitters der Melaninkörner in der Aussenzone eines Radius 
des Pfaus. Aufsicht; Längsschnittsbild (links), Querschnittsbild (rechts); 
Keratin: punktiert (Tonofibrillen: gestrichelt); Melanin: schwarz; Luft- 
räume: weiss. 


— So entsteht ein regelmässiges Raumgitter, dessen Ebenen als 
Strichgitter aufgebaut sind. 


— Keratinwände verbinden die Melaninstäbe der Gitterebenen. 


— Zwischen diesen Hornwänden sind aussen kleinere, nach innen 
grösser werdende Lufträume eingeschlossen. 


— Der Innenraum des Radius ist mit längsgerichteten Tonoti- 
brillen angefüllt. Nur wenige Melaninkörner und Luftblasen 
liegen im Keratin, auch sie sind in der Längsachse ausgerichtet. 
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— Das Gitter biegt an den Kanten der Radien um, ohne dabei die 
Abstände der Schichten zu ändern (Tafel IV, Abb. 7). 


— Von grossem Interesse ist der Verlauf der Melaninkörner und 
Tonofibrillen in den Zellgrenzen (Tafel VI, Abb. 11). 


Bei durchfallendem Licht erscheinen die Zellgrenzen stets als 
helle Linien, sind also melaninfrei. Dies finden wir auch im elek- 
tronenoptischen Bild bestätigt, wo die Aussenzone durch eine 
Lücke im Gitter der Melaninkörner unterbrochen ist. Im Innen- 
raum verlaufen die Zellgrenzen stark ineinander verzahnt (Tafel II, 
Abb. 4). | 

Vergleichen wir mit Schnitten durch nichtschillernde Radien: 


1. Im Pfauenaugmuster weisen besonders die Bogenradien im 
Augfeld I nur teilweise Schiller auf. Im elektronenoptischen 
Bild (Tafel VI, Abb. 14) zeigt sich, dass bei nichtschillernden 
Stellen das Gitter der Aussenzone fehlt. Im Innenraum befindet 
sich dafür eine Vielzahl von Melaninkörnern, die alle in der 
Längsachse parallel zu den Tonofibrillen gerichtet sind. Wo 
kein Gitter auftritt, erstreckt sich diese Innenzone bis an die 
Umgrenzung der Radien. Bei Ansätzen zur Bildung eines 
Gitters zeigt sıch als erstes eine äussere Schicht, danach in 
bestimmten Abständen Teile weiterer Ebenen. Die Melanin- 
körner haben bei dieser Einordnung zum Gitter die Eigenheit, 
sıch unter- und hintereinander zu Reihen anzuordnen, die 
senkrecht zur Oberfläche stehen. 


2. Die Radtien des albinotischen Pfaus weisen ein völlig melanin- 
freies Querschnittsbild auf. Keine Keratinstrukturen lassen auf 
die Anlage eines Gitters, bei dem bloss die Melaninkörner fehlen, 
schliessen. 


3. Schnitte durch das braune nichtschillernde Juvenilgefieder 
der einjährigen Pfauenmännchen (Adultkleid erst im 3. Jahr) 
zeigen wenige grössere Melaninkörner, die ohne Ordnung in 
einer sonst kompakten Hornschicht eingebettet sind (Tafel VI, 
\bb. 12, 15). Die Melaninkörner sind von granulöser Struktur 
und zudem nicht geradlinig gestreckt. Auch sind nicht alle in 
der Längsrichtung der Radien orientiert (Tafel VI, Abb. 12). 
Daraus lassen sich wesentliche Schlüsse ziehen: 
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— Der Schiller ist eindeutig an das Gitter der Aussenzone ge- 
bunden. 


— Die Bildung des Gitters erfolgt von aussen nach innen im Zu- 
sammenhang mit dem Verhornungsprozess der Radien (Schnitte 
durch unverhornte Zellen zeigen eine diffuse Lagerung der 
Melaninkörner). 


— Im Hornmantel besteht keine spezielle Grundlage für ein Gitter 
(Albino). 


— Anzahl, Form und Aufbau der Melaninstäbe sind im Zusammen- 
hang mit dem Verhornungsprozess Grundlagen zur Gitter- 
bildung. 


362. Physikalische Erklärung der Interferenz am Gitter der Aussenzone. 


Das bisher von den meisten Forschern angegebene Prinzip 
„Farben dünner Biättchen“ kann nicht angewendet werden. Es 
ist auch möglich, dass durch Beugungserscheinungen (Dif- 
fraktion) Interferenz hervorgerufen wird. An Teilchen, die gegen- 
über den Lichtwellenlängen klein sind, tritt Beugung und damit 
Reflexion einer Komponente des Lichtes auf. Für alle Einzelheiten 
der Ableitung und physikalischen Diskussion verweise ich auf die 
bereits erwähnte Arbeit (Durrer, 1962). 

Um physikalische Gesetze auf das Melaninkorngitter der 
Aussenzone anwenden zu können, müssen wir die Abstände der 
Gitterstábe ausnützen. In Tab. 2 wurde der horizontale Abstand 
der Melaninkörner (Bezeichnung a) und zwar von Zentrum zu 
Zentrum, und der Abstand der Gitterebenen (Bezeichnung d) 
gemessen. Es wurden aus vielen Messungen (über 100 Aufnahmen) 
die Durchschnittswerte berechnet und die Streuung ø ange- 
geben. 

Zwischen den Werten a und dem Farbwechsel der Augfelder 
besteht kein direkter Zusammenhang. Die Abstände der Gitter- 
ebenen d verhalten sich jedoch in einer direkten Beziehung zur 
Wellenlänge der erzeugten Farbe. Zudem überrascht die Genauig- 
keit, mit der die \Verte eingehalten werden. Nur im violetten 
Randstreifen 2 sind die Schwankungen grösser, so dass wir diesen 
Fall speziell diskutieren werden. 





ı Farbzone Farbe bei Anzahl der Melaninstäbe der Gitterebenen 
| des Aug- diffuser der ainu Ło dinu +o 

musters Beleuchtung Schichten | Durchschnittswerte Durchschnittswerte 

(Extremwerte) (Extremwerte) 

I dunkelblau 9-11 0,15 + 0,01 0,16 + 0,006 

(Oa eo e] (0,15 SONINN 

Il türkisgrün 9-10 0,17 + 0,013 0,17 -+ 0,005 
(0,15 — 0,19) (0 152 

I] rotbraun 5-7 0,15 + 0,011 0,21 + 0,007 
(0150, (0,198 0022) 

1 goldgelb 4-6 0.15 5 0) 002 0,208 + 0,016 

(0,115 = 0,19 (0,19 ZW. 22) 

2 violett IE 0,19 + 0,022 0,21 on 

| Gio 02 0,19 — 0,23 

(0,18 — 0223) 

Au, M grün, rot 3-6 0012 0,21 + 005 

O el (0,18 — 0,24) 
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TABELLE 2. 


Ausmessung der Gutter 


Horizontaler Abstand Abstand 





Beim Auffallen des Lichtes auf das Gitter müssen wir die fol- 


genden Erscheinungen berücksichtigen: 


a) Das Raumgitter ist in Keratin eingebettet. Da der Brechungs- 


b) 


index von Horn n = 1,5 ist, sind die Lichtwellen um diesen 
Faktor verkleinert. 


Die Gitterstäbe, die nur 0,1 u dick sind, wirken als Beugungs- 
zentren. Dadurch entsteht Reflexion eines Teiles des ein- 
fallenden Lichtes, der Rest dringt in das Innere des Radius ein 
und kann von den folgenden Gitterebenen zurückgeworfen 
werden. 


Gleichgerichtete Strahlen, die von den ersten und folgenden 
libenen reflektiert werden, weisen je nach dem Gitterabstand 
eine unterschiedliche Weglänge und somit eine Phasendifferenz 
auf. Die Darstellung des Strahlenganges in Fig. 38 zeigt die 
Verzögerung des Strahls 2’ gegenüber 1’ um die Strecke PB + 
Dias 2 BB = 2d "mer 
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d) Es tritt nur dann keine Störung der Lichtwellen auf, wenn 
diese Strecke eine Wellenlänge à oder ein Vielfaches von }. 
ausmacht. Für Verstärkung durch Interferenz unter Ein- 
beziehung des Brechungsindex gilt daher die von Brace (1913) 






INPUT 





FiG. 38. 
Interferenz am Raumgitter (Braggsche Reflexionsbedingung). 


abgeleitete Beziehung: n  2d sin «= h -à (h=1, 2, 3...). 
Fällt weisses Licht auf ein solches Gitter, so wird bei gegebenem 
Einfallswinkel nur eine Lichtfarbe (der nach der obigen Glei- 
chung bestimmten \Vellenlänge) reflektiert, wodurch die 
Erzeugung der Schillerfarben durch ein Raumgitter erklärt 
ab. 3 sind die Werte fürn = 1,5 und « = 90° (sin « = 1) 
in die Formel eingesetzt. 














T EELLE 3. 
Farbfeld | Farbe | A mu | 3din mu +o 
I dunkelblau 50 470 480 + 18 
II | türkis 490 — 510 510 + 15 
III | rotbraun | 590 — 620 630 + 21 | 
1 | goldgelb 570 — 600 624 + 40 
2 | violett 380 — 4401 | (630 + 66) 570 — 690 
Au, M grün-rot 500 — 630 630 4 45 





Die Werte 3d stimmen mit den Wellenlängen (A) der in Erschei- 
nung tretenden Farben überein. 


e) Der Einfallswinkel « für Interferenz am Gitter kann Jedoch 
nicht beliebig variieren. Fig. 39 zeigt. dass die Lagerung der 
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Stäbe eine Beschränkung zwischen « min und « max zur Folge 
hat. Die möglichen Winkel für die Interferenz, sowie die daraus 
berechneten Lichtwellenlängen sind in Tab. 4 eingetragen. 














TABELLE 4. 
Augzone 3 din Muy | amax a min 3 d sin gmax 3 d sin «min 
I 480 702 60° 450 mu 415 mu 
II 910 70° 50° 480 390 
III 630 79° 60° 608 545 
1 624 70° 60° 587 540 
2 570 — 690 70° 60° 535 — 647 493 — 597 
Au, M 630 JOR 60° 608 545 





Die Einschränkung der Interferenzbedingungen durch den Einfalls- 
winkel bewirkt eine relative Konstanz der erzeugten Farbe. 


f) Flach einfallendes Licht wird von den Gitterstäben abgebeugt 
und unterliegt der Interferenz wie Licht des minimal möglichen 
Winkels (a min) (Fig. 39). 


g) Da alle Stäbe in der Längsrichtung des Radius orientiert 
sind (Tafel V, Abb. 10), wird das Licht durch die Beugung ent- 
lang den parallelen Kanten der Melaninstäbe gleichartig in 
das Innere des Gitters abgelenkt. Die Stellung der Radius- 





d 
Fic. 39. 
Schematische Darstellung des Strahlengangs bei Reflexion am Gitter der 
Melaninstäbe. Begrenzung der Interferenzerscheinungen durch « max 


und xinin. Gestrichelt: Beispiel eines andern möglichen Strahlengangs, 
der jedoch unter derselben Bedingung der Interferenz unterliegt. 
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längsachse zum Licht (bei konstantem Einfallswinkel zur 
Oberfläche des Radius) spielt daher für die Farberzeugung 
keine Rolle; d.h. die Farbe wird nicht geändert. 


Die „Braggsche Beziehung“ zeigt, dass es bei der sogenannten 
Raumreflexion am Ebenensystem nur auf die regelmässige Auf- 
einanderfolge dieser Ebenen ankommt, nicht auf die Lage der 
Punkte innerhalb der Ebene. Entscheidend für die Reinheit der 
Farbe ist die Konstanz der Gitterabstände und die Anzahl der 
Gitterebenen (Tafel VII, Abb. 15, Tab. 2). Die Intensität der Farbe 
hängt von der Dichte der reflektierten Strahlen ab. Je mehr Gitter- 
elemente in den Ebenen angeordnet sınd, desto mehr kohärente 
Strahlenbündel können zur Interferenz gelangen. Da viele Stäbe 
(6000 Reihen pro mm) einer Schicht das Licht zurückwerfen, kann 
auf eine grosse Zahl von Gitterebenen verzichtet werden. Im 
Physikbuch finden wır nach der Ableitung dieser Theorie noch 
folgenden Vermerk: „Unser Raumgitter ist im optischen Gebiet 
nur ein Gedankending, ein Beispiel, an dem wir das Schema der 
Gitterbeugung verallgemeinert haben. Bei seiner Herstellung lässt 
uns die Kunst des Mechanikers oder die des Webers im Stich“. 
Anwendung hat die Theorie nur in der Erforschung des Kristall- 
gitterbaus mit Hilfe von Röntgenstrahlen gefunden. Damit wurde 
bei der Pfauenfeder der erste Nachweis eines Raumgitters im 
optischen Bereich erbracht. Der Federkeim ist in der Lage, die 
submikroskopische Struktur mit der nötigen Präzision herzustellen. 


363. Erklärung der Farben des Augmusters. 


Nachdem die physikalische Erzeugung der Farben aufgedeckt 
werden konnte, müssen wir uns wieder dem Erscheinungsbild der 
Augfeder widmen. Dabei soll der Gitterbau und die effektiv ın 
Erscheinung tretende Farbe und ihre Variationsmöglichkeit disku- 
tiert werden (Tafel VII, Abb. 15; Fig. 40, 46). Die Farbe der Aussen- 
zone und des lockeren Mittelteils kann als Grundton der Pfauen- 
augfeder angesehen werden. Bei flacher Betrachtung erscheinen die 
Federn grün bis blaugrün, was der Interferenz unter « min ent- 
spricht. Fällt das Licht steiler ein, so tritt eine Rotkomponente 
dazu. Da die Streuung der Gitterabstände recht gross ist ( 40 mu). 
bleibt auch ein Grünteil übrig. Dadurch entsteht eine eigenartige 
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Mischung zu Bronze, von Rot und Teilen von Grün. Es darf hier 
auch auf die Bedeutung der unterschiedlichen Wirkung dieser Grund- 
farbe der Oberschwanzdecken hingewiesen werden. Der grüne 
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Graphische Darstellung der erzeugten Farben der Gitter. 
Maximal möglicher Schwankungsbereich je nach Einfallswinkel 
(beschränkt durch «x max und « min). Vergl. Tab. 4. 


Farbton der Federn, bei flachem Einfallswinkel, hat sicher einen 
gewissen Tarneffekt; er zeigt sich meist in der Normalstellung. Bei 
der Balz tritt in einigen Gebieten des Rades die Bronzetönung auf, 
wodurch besonders die räumliche Erscheinung des Gesamtbildes 
gesteigert wird. Von den Farben der Randstreifen haben wir die 
beiden markantesten, Violett und Gelb, herausgegriffen. Der 
violette Randstreifen 2 musste bei der Gegenüberstellung der 
Gitter ausgenommen werden. Das sehr enge Gitter, welches als 
Interferenzfarbe Violett erzeugen würde, ist nämlich nicht aus- 
gebildet (Tab. 2; Tafel VII, Abb. 15; theoretischer Gitterabstand 
für Violett bei « = 70°, ergibt d = 0,149 u). Die Ausmessung des 
Gitlers zeigt Werte, welche von blauer bis roter Interferenzfarbe 
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variieren (Fig. 40). Die Veränderung der Farbe bei flachem Ein- 
fallswinkel ergibt einen Übergang von Gelbgrün zu einem Schwarz- 
grün. Daraus folgt, dass es sich um eine Mischfarbe handelt, wobei 
rotes, grünes und blaues Licht gleichzeitig reflektiert wird. Unser 
Auge setzt diese Töne zu der einheitlichen Mischfarbe Violett 
zusammen. Schon die Betrachtung im Mikroskop (Dunkelfeld) 
bestätigt die Zusammensetzung, indem die Lichtelemente zum 
Teil deutlich getrennt erscheinen. Wird ein flacher Einfalls- oder 
Beobachtungswinkel gewählt, so verschwindet die Rotkomponente, 
so dass blaugrüne Farbtöne in Erscheinung treten. Das Goldgelb 
des Randstreifens 1 ist im cranialen Bezirk der Rückenflur, dem 
sogenannten Goldschuppenfeld, die Hauptfarbe der Federn. Bei 
der Betrachtung des Gitters fällt auf, dass der grosse Abstand der 
Ebenen, der zur Erzeugung der goldgelben Farbe nötig ist, meist 
nur zwischen den ersten beiden Melaninschichten eingehalten wird 
(Tafel VI, Abb. 11; Tafel VII, Abb. 15). Die folgenden Gitter- 
ebenen erzeugen blaugrüne Töne. Damit lässt sich auch für diese 
Farbe die geringe Konstanz erklären. Bei flacher Betrachtung 
erscheint sofort grüne Färbung. Die Farben der Randstreifen 4 
(grüngolden) und 3 (dunkelgrün) sind als Übergang von der Aussen- 
zone zum unstabilen Gitter des violetten Randstreifens zu betrach- 
ten. Zuerst wird das Gitter im Randstreifen 4 leicht verengt, 
dadurch tritt zum Grün eine starke Schwarzkomponente, was auf 
viele unreflektierte Strahlen zurückzuführen ist. Sicher ist auch die 
unregelmässige Lagerung der extrem verlängerten Radien zu 
berücksichtigen. Nur die Augfelder weisen eine erstaunliche 
Konstanz ihrer Farben auf. So bleibt auch die Gesamtwirkung des 
Augmusters bei verschiedenem Lichteinfall erhalten. Der braunen 
Farbe des Augfeldes III liegt ein gelbrot erzeugendes Gitter zu- 
grunde (Tafel IV, Abb. 8; Tafel VII, Abb. 15). Die Farbenlehre 
zeigt, dass zum reinen Gelbrot eine Schwarzkomponente (nicht 
reflektiertes Licht) hinzukommen muss, um Braun zu erzeugen 
(Schwarzverhüllung). Die geringe Leuchtkraft des Augfeldes II 
bestätigt, dass grosse Teile des Lichtes ausgelöscht werden. Am 
distalen Rand des Feldes ist zudem durch Form und Stellung der 
Radien diese Schwarzkomponente verstärkt. Besonders die Aug- 
feder des Áhrentrágerpfaus (Pavo muticus L.) besitzt diesen 
dunklen Abschluss des Augfeldes III ausgeprägt (Tafel I, Abb. 1). 
Das Türkis des Augfeldes II ist die leuchtenste Farbe des Musters. 
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Durch eine hohe Anzahl (9-10) (Tafel VI, Abb. 9) regelmässig 
geordneter Gitterebenen werden besonders reine Farben erzeugt. Bei 
flacher Betrachtung können violette Töne gesehen werden, was der 
Reflexion unter «min entspricht. Im Augfeld I sind die reinen 
blauen Töne, die bis ins Violett variieren können (Fig. 40), durch 
Samtstruktur der Radien überdeckt. Dabei muss hervorgehoben 
werden, dass schon das Gitter alle Farben ausser Blau auslöscht, 
wodurch nur die blauen Töne durch Form und Stellung der Radien 
nicht zurückgeworfen werden. Nur so können wir den ausserordent- 
lichen Samteffekt, der zur Plastizität des Augmusters wesentlich 
beiträgt, verstehen. 


364. Diskussion der Erscheinung. 


Das Muster der Pfauenaugfeder entsteht, wie wir zeigen konn- 
ten, in hohem Masse in den Radien, durch die Lagerung der Melanin- 
körner zu einem Gitter. Nicht verschiedene Farbstoffe, sondern die 
Ausnützung eines physikalischen Phänomens bewirkt die Farb- 
effekte des Musters. Soll die Farbe der Feder ändern, so muss der 
Abstand der Gitterebenen verkleinert oder vergrössert werden. 
Dies erfordert jedoch eine erstaunliche Präzision. Um eine reine 
Farbe über eine !ängere Strecke zu erhalten, muss die Distanz der 
Melaninkörner mit einer Genauigkeit eingehalten werden, welche 
besser ist als 0,01 u (ein Wechsel von 0,02 u ergibt schon eine andere 
Farbe). Durch die regelmässige Beherrschung des Gitterabstandes 
wird es möglich, nicht nur Farben in irgendwelchem zufälligen 
Wechsel zu erzeugen, sondern reine Töne zu einem wirkungsvollen 
Gesamtmuster eines Augbildes zu kombinieren. Das Einmalige 
an der Pfauenaugfeder ist, dass es gelingt, auf derselben Federfahne 
ein schillerndes Ocellenmuster aufzubauen. 

Sowohl Kolibris wie Nektarvögel nützen das Dünnblatt- 
phänomen aus. Dabei ist die Form des Melaninkorns beim Kolibri 
allein (als luftgefülltes Plättchen mit Melaninmantel) für die Erzeu- 
gung einer Farbe massgebend, bei den Nektarvögeln wirkt der 
Abstand der Schichten als wesentliche Komponente mit. Die 
Melanınkörner werden ım Kragen in steter Sukzession gebildet und 
können in ihrem Bau während des Federwachstums nicht wesent- 
lich geändert werden. Somit bleibt die Farbe innerhalb einer Feder 
relativ konstant. Beim Pfau jedoch ist der Abstand der Melanin- 
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körner allein für die Farbe verantwortlich, die Gestalt der Melanin- 
stäbe spielt nur als geeignetste Möglichkeit der Einlagerung zum 
Gitter eine nicht unwichtige Rolle. Bei der Pfauenaugfeder wird 
während der Verhornung, welche, wie wir schon andeuten konnten, 
unter verschiedenen Wachstumsbedingungen abläuft, der Abstand 
der Gitterebene verändert, wodurch die Farbe innerhalb der Feder- 
fahne wechselt. Daraus lässt sich schliessen, dass das Gitter die 
einzig bekannte Möglichkeit darstellt, um ein Muster auf derselben 
Feder zu erzeugen. Bei allen andern bekannten Federn mit Schiller 
(Enten, Kolibris, Nektarvögel, etc.) können keine mehrfarbige 
Muster auf einer Federfahne gebildet werden. 

Noch ein zweiter Aspekt des farberzeugenden Gitters der 
Pfauenaugfeder wirkt entscheidend: die relative Konstanz der 
Farbe bei verschiedener Stellung zum einfallenden Licht. Bei 
der Ausnützung des Dünnblattphänomens ändert sich die Farbe oft 
bis zum völligen Erlöschen bei Verkleinerung des Einfallswinkels. 
So erscheint der Vogel je nach Stellung zum Licht in ganz ver- 
schiedenen Farben. Am schönsten ist das sogenannte lIrisieren 
beim Glanzfasan (Lophophorus) ausgebildet. Bei der Augfeder 
des Pfaus würde sich eine starke Variation der Farben je nach 
Einfallswinkel des Lichtes für den Gesamteffekt des Musters 
äusserst schädigend auswirken. Während des Radschlagens wäre 
bei der kreisförmigen Ausbreitung der Federn sicher stets ein 
Teil der Augmuster der Auslöschung unterworfen. So ist die rela- 
tive Konstanz der Farben bei der Bildung eines Musters von 
grösster Wichtigkeit. Hier wirkt sich nun die Lagerung der Stäbe 
im Raumgitter vorteilhaft aus, indem nur ein enger Bereich des 
Lichteinfalls zur Erzeugung der Interferenz möglich ist. Daher 
kann die Farbe sich nur in beschränkter Abhängigkeit vom ein- 
fallenden Licht verändern. Licht, welches flach auftrıfft, wird 
durch Beugung an den Teilchen nach den Bedingungen von g min 
zur Interferenz gelangen. Daraus folgt, dass die Ausnützung des 
Raumgitters die einzige bekannte Möglichkeit zur Erzeugung eines 
konstanten Musters innerhalb derselben Federfahne darstellt. 

Wenden wir uns nun dem Aufbau dieses Augmusters zu, SO 
stossen wir auf Fragen der Wirkung auf ein anschauendes Auge. 
Keine zufällige Anordnung der Farbtöne trägt zum Schmuck des 
Vogels bei, sondern ein Effekt, ein Gesamtbild wird erreicht. wobei 
das Muster in einem grösseren Zusammenhang als „visuelle Struk- 
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tur“ (SÜFFERT) funktionell eingeordnet wird. In einer kupferroten 
bis grünen Fläche, welche durch ihre Auflockerung transparent 
erscheint, sind Augenmuster eingebettet. Durch die gelben, dunkel- 
grünen und violetten Randstreifen wird das Innere, der Augfleck, 
optisch stark abgehoben, ja er tritt scheinbar aus der Federebene 
heraus. Das braune Augfeld III mit seinem dunkleren oberen Rand 
fällt in der Raumwirkung eher wieder zurück. Wie aus einer Schale 
springt danach das innere Muster hervor, wobei durch die Samt- 
struktur eine Schattierungswirkung erreicht wird, welche den 
Augfleck I noch stark räumlich betont. So ist nicht erstaunlich, 
dass der räumliche Effekt solcher Ocellenmuster Forscher zur 
Interpretation als „optisch wirksames Körnerbild“ angeregt hat 
(Zur STRASSEN, 1935). Die Verhaltensforschung wird vielleicht 
noch weitere Möglichkeiten der funktionellen Einordnung dieses 
Erscheinungsbildes aufzeigen. Eine andere Wirkung des Musters 
auf den Betrachter liegt im Vergleich mit dem Augbild, welches zur 
Namengebung Anlass gab. 

Es ist reizvoll, abseits der rein biologischen Diskussion, das 
Erscheinungsmuster dem technischen Menschen als Imitator gegen- 
überzustellen, der hier kapıtulieren muss. Halten wir uns vor 
Augen, welcher Materialaufwand zur Erzeugung der prächtigen 
Schmuckfeder erforderlich ist. Eine Feder von 50 cm Länge mit 
optimalem Muster aus dem Bezirk O wiegt 0,54 gr. Der geringe 
Materialverbrauch summiert sich zwar, denn für die 240 Aug- und 
Halbmondfedern beträgt des Gesamtgewicht 240 gr. Diese Menge 
muss der Vogel produzieren und als Last mit sich herumtragen, um 
der Forderung der Erscheinung zu genügen. Das Material ist 
jedoch mit einer Präzision zu einer Struktur verarbeitet, welche 
mit Iichtoptischen Mitteln nicht einmal festgestellt werden kann. 


365. Bildung der Schillerstruktur im Keim. 


Die Bildung der Gitterstruktur während der Keimentwicklung 
ist noch nicht elektronenmikroskopisch untersucht und somit 
nicht völlig erfasst. Die liehtoptische Auswertung der Schnitt- 
serien durch den Keim, wobei das Melanineitter nicht gesehen 
werden kann, wird aber durch den Vergleich mit Radien mit nur 
Leilweiser oder gar keiner Schillerstruktur ergänzt. Für die Analyse 
können zwei grundlegende Prozesse unterschieden werden: 
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A. Einlagerung der Melaninkörner in die Radien: Menge und 
Grösse der Melaningranula bilden nur die Grundlage für den 
Aufbau der Gitterstruktur. 


B. Verhornung der Radien: Während dieses Prozesses werden die 
Melaninkörner zum Gitter der Aussenzone geordnet und dadurch 
die farberzeugende Struktur aufgebaut. 


A. Einlagerung der Melaninkörner. Ihre Wirkung auf die Form 
der Radien haben wir schon diskutiert, nun muss Anzahl und 
Grösse der Melaninstäbe beschrieben werden. Verfolgen wir den 
Verlauf der Farbeinlagerung im Keim, so zeigt sich, dass die P-Iso- 
morphe analog der Differenzierungs-Isomorphe verläuft, nur um 
ein geringes höher (Fig. 13). Vor dem Schaftbeginn liegt die Kurve 
gleicher Farbstoffeinlagerung beinahe horizontal über dem Kragen 
und biegt nur im ventralen Bereich entsprechend dem ventralen 
Dreieck aus. Nach dem Schaftbeginn wird ebenfalls im dorsalen 
Gebiet die Melanineinlagerung verzögert. Damit besteht ein Gefälle 
von lateral nach dorsal und ventral, welches vor der Schaftent- 
wicklung noch nicht auftritt. Es folgt die Ausgestaltungszone (AZ), 
die sich bis zu 19 mm über dem Kragen erstreckt (Fig. 13). Ent- 
sprechend ıhrer Grösse wird eine unterschiedliche Menge von 
Melaninkörner in die Radien eingelagert. Um Vergleichswerte zu 
erhalten, wurde in den elektronenmikroskopischen Querschnitts- 
bildern die Anzahl der Melaninkörner pro 1 u Breite der Gitterzone 
der Radien ausgezählt. Zudem ist in Tab. 5 die Anzahl der Schichten 
und die Menge der Melaninkörner pro 1 u? im Innenraum ange- 
geben. 

Die Tabelle 5 zeigt deutlich, dass die Anzahl der Melaninkörner, 
welche zum Aufbau von 1 u Breite der Aussenschicht nötig sind, 
von der grünen Aussenzone bis zum Zentrum des Auges auf das 
Dreifache ansteigt (vergl. Tafel VII, Abb. 15). Die Dichte der 
Körner im Innenraum werden wir als Indiz benötigen, um zu 
vergleichen, wie viele Körner im Gitter nicht eingereiht werden, 
also bei der Verhornung zerstreut liegen bleiben. Hier fällt das 
Maximum im Augfeld III und I auf. Im Zentrum des Auges kann 
der Schiller fehlen, wobei sofort die Zahl der Körner ım Innenraum 
auf 30 (Zahl in Klammer) ansteigt (vergl. Tafel VI, Abb. 14). Der 
Querschnitt der Melaninkörner nimmt gegen das Zentrum des 
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Auges stets ab (Tafel VII, Abb. 15). Es besteht daher kein direkter 
Zusammenhang mit dem Gitter, welches bei der Verhornung 
erzeugt wird, und der Melaninkorngrösse. Die stete Grössen- 
abnahme des Durchmessers und die Zunahme der Anzahl der 


TABELLE 9. 


Anzahl der Melaninkörner 





Anzahl Durchmesser 
Farbzone | ger schichten pro iu pro Í u2 der Melaninkörner in u 
Aussenschicht Innenzone 

Au 3-(6) 2 2 0,13 
(0,141-0,135) 

2 4-7 33 2 0,125 
. (0,41-0,13) 

1 4-6 39 3 0,12 
(0,10-0,13) 

III 5-7 45 19 0,14 
(0,10-0,12) 

Il 9-10 65 6 0,11 
(0,10-0,12) 

I 9-11 80 | 12-(30) 0,10 
| (0,10-0,11) 











Melaninkörner deuten jedoch auf eine Intensivierung der Melanin- 
bildung bis zum Augzentrum hin. Suchen wir nach Erklärungen der 
verschiedenen Melanineinlagerung, so müssen wir zwei Möglich- 
keiten diskutieren. Die Melanophoren stellen ein weitgehend 
autonomes Reaktionssystem dar, welches seine Aktivität auch in 
Abhängigkeit von Hormonen verändern kann. So entsteht durch 
rhythmische Melanineinlagerung das weiss-braune Flammen- 
muster des Juvenilgefieders oder durch Einwirkung von weiblichen 
Hormonen das Gefieder der Henne (Pfau ist hahnenfiederig, PADOA, 
1948). Eine geringe Dosis von Oestrogen reduziert auch beim 
Hahn die Melanineinlagerung, so dass ein nicht schillernder Braun- 
streifen gebildet wird. Als zweiter Faktor kann indirekt die axiale 
Waehstumsgeschwindigkeit des Keims die Dauer der Melanin- 
einlagerung und somit die Anzahl der Körner vergrössern. Da 
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das Flammenmuster bei Übergangsstadien vom letzten Juvenil- 
gefieder zum Prachtkleid unabhängig vom Augmuster dieses über- 
lagern kann, scheint es wahrscheinlich, dass besonders der zweite 
Faktor zu berücksichtigen ist. Damit würde die Zunahme der 
Melaninkörner bis ıns Augzentrum dem schon wiederholt postu- 
lierten Aufstau des axialen Wachstums entsprechen (Fig. 46). 
Zudem besteht die Möglichkeit, dass die Aktivität der Melanophoren 
auf andere Weise beeinflusst werden kann. 

Es darf hier nochmals auf die Verschiedenheit der Gestalt 
der Melaninkörner im Juvenilgefieder hingewiesen werden (vergl. 
Tafel VI, Abb. 12, 13), welche grobgranulär und nicht geradlinig 
gestreckt gebaut sind. Die Form der Melaninkörner wird ver- 
ändert und zwar in deutlicher Zuordnung auf ihre Einlagerung zum 
Gitter. Vergessen wir Jedoch nicht, dass die Pigmentierung nur 
eine Grundlage ist — die Farbstruktur entsteht erst bei der Bildung 
der Gitterabstände ım Verhornungsprozess. 


B. Verhornung der Radıen. Die Zellen der Radiogensäulen sind 
dıstal von der Ausgestaltungszone prall mit Melaninkörner ange- 
füllt (Fig. 23, 43). Nur Zellkern und Zellwand bleiben frei. Die 
farberzeugende Struktur sowie die typische Form der Radien sind 
noch nicht ausgebildet. Diese entscheidenden Prozesse spielen 
sich in der Verhornungszone ab. Die Verhornung ist ein kompli- 
zierter zytochemischer Vorgang, wobei die lebende Zelle in ein 
starres, widerstandsfestes Keratingebilde übergeht. Zellkern und 
Plasma verschwinden mehr oder weniger vollständig. Im Zelleib 
entstehen langgezogene Tonofibrillen, zwischen denen kleine Luft- 
räume und die Melaninkörner eingelagert sind. Diese Tonofibrillen 
durchziehen ineinander verkeilt die Zellen der Radien. Die Zell- 
wände erscheinen nach Kontrastierung der Schnitte als dreifache 
Linie mit kompliziertem, ineinander verzahnten Verlauf. SCHMIDT 
und Ruska (1963) haben die Zellgrenzen bei den Rindenzellen der 
Äste klar zeigen können. Nach diesen Resultaten war es auch 
möglich, die entsprechende Linie in den Zellgrenzen der Radıen 
beim Pfau zu deuten (Tafel II, Abb. 4). Während der Verhornung 
wird die Zelle stark abgeplattet. Raum und Druck der Nach- 
barzellen spielen eine wichtige Rolle im Zusammenhang mit der 
Verhornungsgeschwindigkeit, welche durch das axiale Wachstum 
des Keims entscheidend mitbestimmt wird. Während der Ver- 
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hornung verschwindet die diffuse Lagerung der Melaninkörner; 
es bildet sich dıe dunkle Aussenzone, klar getrennt vom melanin- 
armen Innenraum. In dieser Aussenzone wird das Gitter aufgebaut 
und damit die Struktur, welche eine bestimmte Farbe erzeugt. 
Es können folgende Punkte festgehalten werden: 


— Bei der Abplattung der Zellen und der Bildung der längsorien- 
tierten Tonofibrillen erfolgt die Ausrichtung der Melaninstábe 
in der Längsachse. 


— Die Einlagerung zu Schichten beginnt aussen und schreitet 
gegen das Zentrum des Radius vor (Tafel VI, Abb. 14). 


— Die Verhornungsgeschwindigkeit bestimmt die Bildung des 
Gitters. Bei langsamem axialen Wachstum entsteht ein dichtes 
Gitter mit vielen Schichten. Während der Beschleunigung kann 
die Einlagerung vieler Melaninkörner in die Aussenzone ver- 
hindert werden, ja sogar vollständig fehlen, so dass eine diffuse 
Lagerung der Stäbe bleibt (Tafel VI, Abb. 14). 


— Radien des weissen Pfaus und des Juvenilgefieders zeigen, dass 
kein Gerüst im Radius als Grundlage für das Gitter der Melanin- 
körner vorhanden ist. | 


— Im Juvenilgefieder weisen die Melaninstäbe einen grobgranu- 
lären Bau auf, mit einer Dicke von 0,13 u, und sind nicht gerad- 
linig gestreckt. Daher ist auch die Orientierung in der Längs- 
achse nıcht durchwegs anzutreffen (Tafel VI, Abb. 12, 13). 


Bisher fehlen noch Bilder der Melaninstäbe vor der Verhornung. 
Es ıst wohl möglich, dass die Stäbe durch diesen Prozess ebenfalls 
eine Formveränderung erfahren. (Bei Kolibris und Lophophorus 
(ScuMmipt, Ruska, 1962) liegt im Innern der Melaninkörner eine 
Luftfüllung, welche eventuell erst durch die Verhornung entstehen 
könnte). 

Ein Vergleich der Endform der Radienzellen der verschiedenen 
Bezirke bringt weiteren Aufschluss. Dabei sind Differenzierung, 
Melanineinlagerung und Verhornung als Ursachen der Zellform zu 
betrachten. Für die Gegenüberstellung in Tabelle 6 haben wir 
Zellen aus der Mitte der Basallamelle gewählt. Zellänge, Zellbreite 
und Dicke wurden gemessen und als Vergleichswerte Zellfläche und 
Zellvolumen berechnet. 
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TABELLE 6. 























Bezirk | Zellänge Zellbreite Zelldicke | Zellfläche Zellvolumen | 
Au 48 u | 20 | 5,75 u | 1380 u? 1900Y 
3 hisss ti 25 | 6 m 954 2340 
2 1R hh 23 6 | 1230 | 7350 | 
1 32,5 30 E 6 1000 6000 
min max 
mao | 43 | 23 9 | 1000 8940 
II | 50 21 þú 6,7 | 1050 7000 
| 98 m 20 u 0. 1100 6300 








Während die Zellfläche recht konstant bleibt, ergibt sich ein 
Maximum der Dicke ım Augfeld III, welche gegen das Augzentrum 
wieder absınkt. Wenn die Zellänge kleiner wird, zeigt sich eine 
Vergrösserung der Breite, z.B. Randstreifen 1 und umgekehrt 
(Augfeld I). Suchen wir nach einer Erklärung. Die Melanineinla- 
gerung bestimmt wesentlich die Zellbreite (Fig. 43). Eine klein 
angelegte Zelle (Randstreifen 1) wırd daher stärker verbreitert als 
die grösseren und umgekehrt (z. B. Augbezirk I). Die Zelldicke 
wird durch die Verhornung festgelegt, wobei die Dichte der Lage- 
rung ın der Radiogensäule eine wesentliche Rolle spielt (vergl. 
Fig. 23). Die Verhornungszone ist für die Entstehung des Aug- 
musters entscheidend. Wir müssen daher ım Keim das Niveau 
über dem Kragen suchen, wo dieser Prozess einsetzt. Die Geschwin- 
digkeit, mit welcher die Zone durchlaufen wird, ist durch die im 
Kragen herrschenden Wachstumsprozesse bestimmt. Wir unter- 
scheiden drei Gradienten im Ablauf der Verhornung: 


a) Ablauf der Verhornung zu verschiedenen Zeiten der Feder- 
bildung. 


b) Verlauf der Verhornung innerhalb einer Leiste. 


c) Verlauf der Verhornungs-Isomorphe (K-Isomorphe) im Keim. 
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a) Vergleichen wir die Verschiedenheit der Prozesse mit dem 
beschriebenen farbigen Endbild, so lassen sich Schlüsse zıehen, 
die wiederum in Beziehung zu den Wachstumsvorgängen ım Keim 

gebracht werden können. Um die 

> | K-Isomorphe besser festzustellen, 
wurde eine spezielle Färbung gefun- 

26 A den, die schon verhornte Teile rot 
| | anfárbt. Die Vierfarbenfárbung nach 
MırLor (Haemalaun, Säure-Fuchsin, 





| | 

een R | He Metanilgelb, Lichtgrün) ermöglicht 
20 es, den fliessenden Übergang zu er- 
fassen. Vor der Augbildung erstreckt 
16 sich die Verhornung der Radien bei 
lateralen Leisten von 19-(21)-28 mm 
über dem Kragen, zur Zeit der Aug- 
10 bildung von 18,5-(26,5)-35 mm und 
während der Bildung des Mittelteils 
von 16,5-(20)-25 mm (Fig. 41). Die 
5 erste Zahl bedeutet den Beginn der 
Verhornung der peripheren Radien 
17 der Leiste, die Zahl in Klammer die 
0 Verhornung der zentral gelegenen Ra- 
Fıc. 43. dienzellen, und die dritte Ziffer den 
Be m Abschluss der Verhornung der ge- 
Melanineinlagerung (AZ; samten Leiste (mit Ast) (Fig. 13). 
starke Verbreiterung) und Fig. 41 zeigt, dass während der Aug- 

Verhornung (HZ; 
Abplattung). Ordinate: Höhe bildung (B) die Verhornung wesent- 
in mm über dem Keimbeginn. lich verlängert ist. Bei der Entsteh- 


ung des Mittelteils (C) reduziert sich 
der Weg der Verhornung von 16,5 mm auf 8 mm, also auf die Hälfte. 
Wiederum lässt sich die Verlangsamung des Keratinisierungs- 
prozesses während der Augbildung durch einen Aufstau des axialen 
Wachstums des Keims erklären. Bei einer Beschleunigung (Mittel- 
teil) setzt die Verhornung früher ein und ist rascher beendet. Aus 
den Zahlen des Verhornungsablaufs lässt sich ablesen, dass auch 
innerhalb einer Leiste das Gefälle zwischen peripheren und zen- 
tralen Radienzellen verzögert wird. Vor der Augbildung beträgt 
der Unterschied 3 mm, während des Aufstaus 8 mm und nach der 
Beschleunigung des Wachstums noch 3,5 mm. Damit ist ein weiteres 
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Indiz gefunden, welches die Verlangsamung und Beschleunigung 
des Verhornungsprozesses zu verschiedenen Zeiten der Federbildung 
zeigt. Zwischen dorsaler (HR) und ventraler (BR) Radiogenplatte 
besteht ebenfalls ein Gefälle, indem die dorsale Seite früher verhornt 
(Fig. 42, 23). Wenden wir nun diese Gesetzmässigkeiten auf die 





Frc. 41. Frc. 42. 
Ausdehnung der Verhornung zu Schematische Darstellung des 
verschiedenen Zeitpunkten der Verlaufs der Verhornung 

Keimbildung (Serie A, B, C) innerhalb einer Leiste 
(K-Isomorphe). Vergl. Fig. 13. (Verhornungsgefälle: d-v, p-z). 
Ordinate: Distanz in mm über K-I = Verhornungs-Isomorphe. 


dem Keimbeginn. 


Gitterbildung an, so lässt sich die Verlangsamung der Verhornung 
mit der Verengung der Gitterabstände in Übereinklang bringen. 
Es bleibt noch die Frage der Randstreifen und des weitmaschigen 
Gitters des Augfeldes III zu klären. Hierzu müssen wir auch die 
Faktoren beachten, welche sich räumlich getrennt in verschiedenen 
Niveaus über dem Keim abspielen. Vorerst soll noch auf die unter- 
schiedliche Grösse der Zellen in den Leisten hingewiesen werden 
(Fig. 23). Der Abstand zwischen den Radienzellen im Augfeld III 
deutet darauf hin, dass der Gewebedruck beı der Verhornung 
auf die Gitterabstände einen Einfluss ausüben könnte (lockerer 
Zellverband — grosser Gitterabstand). Damit sind wertere Kompo- 
nenten postuliert, die den Vorgang der Gitterbildung beeinflussen. 


380 H. DURRER 


Es ist dadurch möglich, zu verstehen, wieso sich das Braun an der 
Spitze und Basis der Radien, wo die Zellen stets dıcht gelagert und 
kleiner sind, nicht ausbilden kann. Zudem. wirkt sıch auch der 
Beginn der Melanineinlagerung in den peripheren Zellen aus, was 
die oft abweichende Färbung der Spitzen der Radien erklärt. 


b) Die Verzögerung der Verhornung der zentralen Zellen gegen- 
über dem peripheren und mittleren Bereich der Radiogensäule 
(Fig. 42) ist der Grund, dass die Basiszellen sich anders färben können. 


c) Doch mit den bisherigen Fakten lässt sich noch keineswegs 
zeigen, dass sich die Farbzonen nicht bänderartig über die ganze 
Fahne ausbreiten, sondern von ovaler Gestalt sind. Hierzu müssen 
wir den Verlauf der K-Isomorphe ım Keim von dorsal bis ventral 
betrachten. Bei der Bildung der Aussenzone, also dem Federbeginn, 
verlaufen die K-Isomorphen praktisch horizontal, d. h. es besteht 
kein Gefälle zwischen ventraler und dorsaler Keimzone (Fig. 13 A). 

Während des Aufstaus des Wachstums ın der Augbildung ergibt 
sich das Maximum der Differenz, und zwar tritt ein extremer Sprung 
im lateralen Bezirk auf (Fig. 13 B), der die ventrale Hälfte mit 
frühem Verhornungsbeginn und verfrühtem Abschluss vom dorsalen 
Gebiet trennt, wo die Keratinisierung verspätet einsetzt, 
dafür vıel länger anhält. Daraus ergeben sich wesentliche Folge- 
rungen. Der zeitliche Ablauf des Verhornungsprozesses ist ver- 
schoben, d. h. eine Veränderung des Wachstumsgeschehens wirkt 
sich dorsal zuerst aus, da in der Verhornungszone später keratini- 
siert wird. Somit ist der Beginn der Farbfelder im dorsalen Gebiet 
entlang der Verhornungskurve klargestellt (Fig. 13, Augfeld III 
punktiert). Verlangsamt sich das axiale Wachstum, so verlangsamt 
sich auch die Verhornung, jedoch nicht über dem ganzen Keim 
gleichzeitig, sondern im ventralen Bereich entsprechend der K-Iso- 
morphe verzögert. Der Abfall der K-Isomorphe im lateralen Bezirk 
bedingt so direkt die Form der Farbfelder. In das ventrale Gebiet 
des Kragens können sich als weitere Folge die Farben der Augfelder 
nicht ausbreiten. Damit haben wir den Schlüssel zur eiförmigen 
Gestalt der Augfelder gefunden (Fig. 13 B). Es lässt sich daraus 
erkennen, weshalb die Farbkonturen ohne Anlehnung an die 
Federelemente über Äste und Radien hinweg verlaufen. Wir 
müssen hier nochmals hervorheben, dass sich der Verhornungs- 
prozess 20—40 mm über dem Kragen abspielt. Wenn der Keim 
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auf der O-Isochrone am langsamsten wächst, so wird die Verhor- 
nung auf einem entsprechend höheren Niveau von diesem Aufstau 
betroffen. 

Wodurch der Verlauf der K-Isomorphe bestimmt wird, zeigt 
sich am besten, wenn wir den Bildungsort der Mittelzone (Fig. 13 C) 
als Vergleich heranziehen. Die Kurve, die den Verhornungsabschluss 
angibt, verläuft im Prinzip gleich, nur gestreckt und somit ausge- 
glichen. Die Verhornung weist jedoch den frühesten Beginn im 
dorsalen Bereich auf, also den umgekehrten Verlauf, wie bei der 
Bildung der Augfelder (Fig. 13 C, Kr’). Wiederum können wir 
festhalten, dass die Wachstumsprozesse der erzeugenden Zone den 
Ablauf der höher gelegenen Vorgänge mitbestimmen. Interpolieren 
wir zwischen den beschriebenen Stadien, so gehen durch beschleu- 
nigtes axıales Wachstum des Keims die K-Isomorphen ineinander 
über. Bei der Wachstumsbeschleunigung nach dem Schaftbeginn 
biegt die K-Isomorphe im dorsalen Gebiet nach unten aus; die 
Farbfelder, als Folge der dadurch wesentlich verlängerten Ver- 
hornung, schliessen oval gegen den Schaft ab (Fig. 13 C, Kr’). 
Der Verlauf des Augfeldes I mit dem Einschnitt kann durch das 
nun auftretende dorsale Dreieck gedeutet werden. Die Melanin- 
einlagerung sowie die Leistendifferenzierung wird entlang der P-Iso- 
morphe im dorsalen Bereich verzögert. Somit ist die Schaftanlage 
für das Einbiegen des Augfeldes I zur Nierenform verantwortlich 
(Fig. 13 B). Bei Übergangsfedern von Bezirk A zu D ist es möglich, 
dass die Augfelder I und II durch diese Wirkung getrennt werden 
und auf jeder Fahnenhälfte als runde Flecken liegen (Stellung: 
IX/7). Als letzten Vorgang müssen wir den Verlauf der K-Isomorphe 
bei nicht in der Sagittalebene des Körpers liegenden Federn betrach- 
ten. Die nach zentral gerichtete Seite des Keims verhält sich, wie 
wir am extremen Beispiel der Lateralfeder gezeigt haben, eher wie 
das Wachstum der Mittelzone, d.h. sie unterliegt den Einflüssen 
der Augbildung nicht so stark. Auch die K-Isomorphen erfahren 
nach der Schaftbildung eine raschere Reduktion, so dass die zentral 
gerichteten Augfelder früher aufhören als die lateralen. Somit 
wird das Augfeld I auf der zentralen Innenfahne kleiner, Augfeld 11 
und III setzen früher am Schaft an, wodurch die Musterkontur 
dort einen Sprung aufweist. Die Verarmung der Muster tritt beim 
Übergang zu den Lateralfedern zuerst auf den zentralen Fahnen- 
hälften ein. 
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Q 
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Es ist gelungen, einen Zusammenhang zwischen der Verhornung 
und Gitterbildung einerseits und dem Verlauf der Verhornungs-Iso- 
morphen und dem Muster andererseits aufzuzeigen. Die verschiedene 
Ausbildung der K-Isomorphen wurde in Beziehung zur Wachstums- 
geschwindigkeit des Keims gebracht. Damit erscheint das farbige 
Muster in einer direkten Abhängigkeit vom Federwachstum. 


A. LÄNGENWACHSTUM DER FEDER WÄHREND 
DER REGENERATION 


Morphologische Analyse sowie Vergleich der Bildungsorte ım 
Keim haben deutlich gezeigt, dass zwei Faktoren bei der Entstehung 
der Augfedern entscheidend sind: die Differenzierung und das 
Längenwachstum. Durch Messungen der sich regenerierenden 
Federn nach der Mauser lässt sich der axiale Wachstumsfaktor 
erfassen, wodurch ebenfalls der Anteil der Differenzierung abge- 
steckt werden kann. 


Methode. Leider ist es während der natürlichen Regeneration 
schwierig, sich innerhalb der 240 Blutkiele der Rückenflur zu 
orientieren. Die Markierung und genaue Messung ist auch bei einem 
zahmen Pfauhahn erst von einer gewissen Länge der Feder an 
möglıch. Um das Wachstum während der Bildung der Spitze zu 
erfassen, wurden einzelne Blutkiele gerupft, nachdem ich mich 
vergewissert hatte, dass die Rupfung innerhalb einer beschränkten 
Zeitspanne nach der natürlichen Mauser auf die Ausbildung des 
Augmusters keinen Einfluss hat und nur geringfügig die Länge der 
Feder durch verfrühten Wachstumsabschluss verkürzt. Bei den 
Messungen musste der Teil des Kiels, der im Follikel versenkt ist, 
vernachlässigt werden. Alle Werte sind von Haut bis Augfeldrand 
(vergl. SAGER) gemessen. 


41. Zeitlicher Ablauf der Mauser und der Regeneration 


Jedes Jahr, mit einer zum Teil witterungsbedingten und indi- 
viduellen Verschiebung von ca. zwei Wochen, beginnt die Mauser 
der Oberschwanzdecken anfangs Juli (5.-18.7.), erreicht kurz danach 
den Höhepunkt (20.-25. Juli) und klingt bis in den August hinein 
ab, wo die letzten cranial gelegenen Augfedern ausfallen. Bis zur 
nächsten Balzzeit im Frühjahr und Frühsommer hat der Orga- 
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nismus Zeit, seinen Schmuck in neuer Pracht zu regenerieren. Der 
grossen Zeitspanne von einem guten halben Jahr steht die For- 
derung nach einer bis zu 150 cm langen Feder gegenüber. In Tab. 7 
ist der Zeitpunkt der natürlichen Mauser und das Ende der Aus- 
bildung angegeben, so dass wir die Dauer der Regeneration in 
Tagen errechnen können. Die Werte sind mit einem grossen + zu 
versehen, da sowohl der Zeitpunkt der Mauser variiert wie auch 
das Datum des Abschlusses der sich langsam abflachenden Kurve 
schwierig festzulegen ist (Fig. 44). Wir erkennen eine sehr lange 
Dauer von 120—280 Tagen für die Federn von 25—145 cm Länge. 
Der Organismus benötigt also den gegebenen Zeitraum, um die 
langen Schmuckfedern aufzubauen. Der Vergleich der \Verte 
(Tab. 7, Fig. 44) ergibt deutlich einen Zusammenhang zwischen 
Bildungsdauer und Federlänge, wobei kurze Federn früher beendet 
sind als lange. 














TABELLE 7. 
| Dauer Wachs- 
Bezirk Lánge Mauser Abschluss der Regene- | tumsrate 
in cm 1961/62 des Wachstums ration im Mittelteil 
in Tagen in mm/Tg 
145 að) 250 6,ð 
133 - í 240 7,0 | 
D 130 22). 9.4 296 6,7 | 
(+ 2 Tg) | 
127 15.4 266 | 6,75 
117 30.3 290 | 6,75 
116 30.3 | 250 6,8 
| | 
| 1065 10.3. 230 | 75 
106 10.3. 230 8,0 
A 98 20.78 293.3. 240 6,4 | 
(+ 2 Te) | 
32 20. 220 7D 
89 192 210 6,7 
73 102. 210 9,0 
l 
80 19.-23:7. 16.3. 240 6,0 
75 23 1.022. 200 6,7 
72 a 92-102 200 6,25 
O 63 sn 254. 150 6,1 
43,9 1.-4.8. som 2-67. 155 — 
36 1.-16.8. Sal 150 — 
25,9, 16.8. 1515.12. 120 6.0 
C 63 2 18.1 170 5,9 
63 a. 29.1 150 5,0 





354 H. DURRER 


42. Verlauf der Wachstumskurve (Fig. 44) 


Betrachten wir zunächst den Mittelteil der Kurven, so zeigt 
sich hier über eine grosse Zeitspanne ein konstantes Wachstum. 
Damit lässt sich für die einzelnen Federn die sogenannte Wachs- 
tumsrate (LiLLıe, JUHN), der tägliche Zuwachs in mm angeben 
(Tab. 7). Die Werte liegen zwischen 5,0 und 8,0, wobei das Maximum 
nicht etwa bei den Halbmondfedern auftritt, sondern im Bereich 
der längsten Augfedern des Bezirks A. Innerhalb der Rückenflur 
steigt die Wachstumsrate mit der Länge der Feder. Vergleichen 
wir mit schnellwachsenden Federn (Handschwingen) anderer Vögel, 
so bestätigt sich unsere generelle Feststellung, indem kurze Federn 
langsamer wachsen als lange. 





TABELLE 8. 
Handschwinge (2.) Länge in cm a 
Elster Or PR 13.2 13 
Jaðdlasannap mi 222 12,4 272 
Uhu. a 22,9 4,0 
Höckerschwanme ss. 26,4 4,9 
Storch Far. ee. e E 3339 5,3 
bischreiherge . en ZZ 28,6 7,4 
Pelikan (ee 2. o 48 8,0 





(Die Zahlen wurden bereits in frúheren Jahren durch Messungen 
während der Aufzucht in der Zoologischen Anstalt gewonnen und 
von Prof. Portmann zur Verfügung gestellt.) 


Neben der Vergrösserung der Wachstumsrate durch die Länge der 
Feder scheint noch ein zweiter Faktor, die Forderung nach der 
Erlangung der Flugfáhigkeit, mitzuspielen (Fischreiher, Pelikan). 

Beim Pfau wird die extreme Wachstumsrate in den Dienst der 
lörscheinung eingesetzt; die Feder muss bis zur nächsten Balz eine 
respektable Länge erreichen. Täglich wachsen über 200 Federn des 
Obersehwanzdeckenbereichs mit einer Wachstumsrate von 5-8 mm 
pro Tag, was zeigt, wieviel Materialaufwand für die Erscheinung 
getrieben wird. 
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Gegen lateral im Bezirk C (Fig. 44) verändert sich das Bild 
der Wachstumskurve, die Feder wächst wesentlich langsamer 
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þh; a 
Lángenwachstum der Federn verschiedener Bezirke (0,8, Gl 
bei natürlicher Regeneration (x trennt Federn ohne Auemuster (rechts) 
von Augfedern; vergl. Tafel I, Abb. 3). 
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(WR = 5,0). Während der Abflachung der Kurve gegen das Ende 
der Federbildung verdichten sich die Äste in der Dunenzone zu 
einem zweiten Maximum, womit auch für diese Eigenheit (vergl. 
Fig. 14) ein Anhaltspunkt gefunden ist. 


43. Wachstum während der Bildung der Federspitze 
und des Augmusters (Fig. 45) 


Wenn wir die Kurven der Fig. 44 verlängern bis zur Mauser, 
dem Beginn der Regeneration (die Zeichnung müsste beinahe um 
die Hälfte nach oben (100 Tg) veriängert werden), so ergibt sich 
eine ernorme Verflachung der Linien. Um eine eventuelle Latenzzeit 
nach der Mauser bis zum Einsetzen der Regeneration auszuschalten, 
wurden einzelne Follikel gerupft und ihre Neubildung genau 
gemessen (Fig. 45). Hier zeigt sich nun die starke Abflachung der 
Kurven, welche einem Wachstumsstau entspricht. Die Wachstums- 
rate der Spitze einer Feder des Grundtypus beträgt durchschnittlich 
3—3,5 mm pro Tag. Nach 10 cm Federlänge tritt eine Beschleuni- 
gung bis zur Wachstumsrate 6 ein. Ob in dieser ersten Phase eine 
allmähliche Steigerung der Wachstumsgeschwindigkeit erfolgt oder 
eine Abflachung der Kurve (Fig. 45 ?) nach einem ersten Anwachsen 
möglıch ıst, kann nicht nachgeprüft werden. Der wichtige in der 
Haut versenkte Abschnitt des Keims lässt sich nicht erfassen, 
zudem ist die Messgenauigkeit zwischen den dichten Anlagen 
gering. Die Interpolation der Kurven vom Zeitpunkt der Rupfung 
(möglıcher Beginn des Wachstums) bis zu den ersten Messpunkten 
zeigt, dass ein Wechsel im Wachstum eintreten muss. Dieser Knick 
ist für Federn des Bezirks O (Grundtypus) relativ gering, nimmt 
aber über Bezirk A (Bruchrand) zum Bezirk D (Halbmondfedern) 
zu. Es kann vermutet werden, dass damit ein Anhaltspunkt für die 
Bruchstelle vor den Augfeldern und die Reduktion der Astspitzen 
der Halbmondfedern gefunden ist (vergl. Fig. 5, 17). Die Halb- 
mondfedern zeigen die Verflachung der Kurve nur sehr schwach; 
die Wachstumsrate steigt von 5 auf 6,7. Der Wachstumsstau fehlt 
praktisch bei diesen Federn, womit der Zusammenhang mit dem 
Verlust des Augmusters klar hervortritt. Ganz besondere Beachtung 
verdient noch das Maximum der Wachstumsrate im Bereich der 
längsten Augfedern des Bezirks A. Diese Federn unterliegen dem 
Wachstumsstau, der zum Augmuster führt, und wachsen danach 
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Fic. 45. 


Längenwachstum der Regenerate nach Rupfung (20.10.). F = Follikelgrösse; 
0-40 cm Federlänge von der Hautoberfläche gemessen; ? = unmessbarer 
Beginn der Federregeneration: erste interpolierte Veränderung der Wachs- 
tumsgeschwindigkeit (Max.: D, Min.: O), in Zusammenhang mit Reduk- 
tion der Federspitze (Halbmondfeder) und des Bruchrandes (Mod. A.). 
Gestrichelte Linie zeigt Wachstumsbeschleunigung: Verzögerung bei der 
Bildung der Federspitze beträgt bei Mod. D (ohne Augmuster) 12 Tage, 
Mod. O, A (Augfedern) ca. 35 Tage (Differenz: 23 Tg = Wachstumsstau 
bei Augfedern). 
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zu einer grossen Länge aus, wie sie das Gesamtbild des Rades 
erfordert. Um dies zu ermöglichen, steigert sich die Wachstumsrate 
der Feder auf das Maximum. 


Die Oberschwanzdecken des Pfaus zeigen ein Wachstum, welches 
in bezug auf Wachstumsrate (5—8) sowie auf die Dauer (120—280 Tg) 
ein Maximum ım Vogelreich darstellt. Die Bildung des Augmusters 
in der Federspitze ist durch einen Stau um die Hälfte der Wachstums- 
geschwindigkeit charakterisiert. 


5. ÜBERBLICK ÜBER Bau UND BILDUNG DER AUGFEDER 
(Fig. 46, 47) 


Nachdem wir nun alle Elemente und ıhre Bildung ım Detail 
beschrieben haben, soll versucht werden, einen Gesamtüberblick 
über die Entstehung einer Augfeder zu geben. 

In Fig. 46 sind einige Aspekte der Analyse zusammengestellt: 
die Anzahl der Äste auf einem Keimquerschnitt (A), Dichte (D) 
und Länge (L) der Radien sowie die daraus errechnete Produkt- 
kurve (P), die Menge der Melaninkörner (M) und die Abstände der 
Gitterebenen (3 d) zeigen die besondere Situation bei der Aus- 
bildung der Augfelder und der Randstreifen. Die Deutung dieser 
Erscheinungen durch einen Aufstau des axialen Wachstums bis 
zum Schaftbeginn und anschliessende Beschleunigung konnte durch 
Messungen der regenerierenden Feder weitgehend bestätigt werden 
(Fig. 44, 45). Den Schlüssel zur Erklärung der Form der Augfelder 
brachte die Übereinstimmung mit dem Verlauf der Verhornungs- 
Isomorphen. Die Isomorphen selbst werden durch die verschiedenen 
Geschwindigkeiten des axialen Wachstums ebenfalls verändert, 
was durch Aufstau und nachfolgende Beschleunigung zu den 
konzentrischen Augfeldern führt. 

Wenn wir versuchen, auf dieser Grundlage die Ontogenese der 
Augfeder zu deuten, so wird dadurch das Muster in Abhängigkeit 
von Prozessen der Federbildung gestellt. Dies schliesst jedoch nicht 
aus, dass die erzeugenden Gradientenserien speziell auf das Augbild 
hin geordnet sind. Wir werden in der Diskussion auf dieses Problem 
von zufälliger oder auf das Endbild hin gezielter Entstehung noch 
eingehen. 

Zeichnen wir die Spitze einer Augfeder des Typs O (XIV/14; 
Fig. 48), indem wir die Rami senkrecht zum Schaft montieren (nach 
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Fıc. 46. 
Analyse des Augmusters (Zusammenstellung): 


A = Anzahl der Äste auf den Isochronen; S = Grösse des Schafts. 
D = Dichte (pro 1 mm}: L = Länge (mm) der Radien. 
P = Produkt (Anzahl Radien pro Leiste). 


M = Anzahl Melaninkörner pro 1 u Gitterbreite. l 
3d = Wellenlängen der erzeugten Gitterfarben bei senkrechtem Licht- 
einfall. 
(O: O-Isochrone); unten: Angabe der Augzonen. 


Lirtie und Junx, 1936), so liegen alle Punkte. welche im Keim 
auf gleicher Höhe sind, auf 45°-Linien zum Schaft (Fig. 45. nur 
linke Hälfte dargestellt). Nun lässt sich das Muster ın den Keim 
transponieren (Fig. 47). denn es ist möglich. in die räumlich ent- 
worfenen Keimquerschnitte. welche Isochronen darstellen, die 
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ke. 49: 


Schematische Darstellung der Lage des Augmusters im Keim (links: von dorsal, 
rechts: von lateral (l)). 1:10 verbreitert. Eingetragen ist jeder 10. Ramus 
von Spitze bis Schaftansatz; waagrechte Linien: Isochronen mit Angabe 
der Höhe über und unter dem Schaftbeginn (O-Isochrone). Muster: vergl. 
Fig. A, 48. 

(Zeichnung: E. SANDMEIER) 


Verteilung des Augbilds einzutragen. Wenn unsere Beschreibung 
den Isochronen folgt und wir erklären, welche Faktoren im Keim- 
querschnitt zum Augmuster führen, dann haben wir das zu Beginn 
gesteckte Ziel erreicht und die Feder entsprechend ihrer Bildung 
im Keim geschildert. Alle Zahlen beziehen sich dabei nur auf eine 
Hälfte des Keims (analog wie Fig. 48). 
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Fıc. 48. 


Spitze einer Augfeder (XIV/14) ; linke Hälfte montiert nach Litir. S = Schaft 
(Abszisse); kleine Zahlen (1-64): Äste (senkrecht zum Schaft gezeichnet, 
nur jeder 2. Ramus eingetragen); a-e: Einschaltrami; grosse Zahlen 
(-80 bis 60): Isochronen (45°-Linien). 
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51. Aussenzone 


85 mm über dem Schaftbeginn werden im lateralen Bereich des 
Kragens die ersten 13 Leisten ausgebildet (Nr. 30—43). Der Keim 
wächst allmählich in die Breite, währenddem sich die Differen- 
zierung gegen ventral und dorsal ausbreitet. Auf der -80-Isochrone 
sind 32 Leisten (Nr. 21—53) angelegt. Erst 40 mm über dem Schaft- 
beginn ıst die Differenzierung im dorsalen Gebiet beendet. Nun 
liegen 63 Leisten auf einem halben Keimquerschnitt (Nr. 1—63). 
Erfolgt dıe Ausfüllung des dorsalen Gebiets verzögert, jedoch 
sprunghaft, so ergeben sich die Modifikationen A und D, wo während 
langer Zeit die Astbildung über dem Schaftbeginn fehlt. Diese 
Steigerung der dorsalen Leistendifferenzierung nimmt von Bezirk O 
gegen caudal zu (Bezirk D). Bei der Messung der regenerierenden 
Federkeime konnte ein erster Knick in der Wachstumskurve postu- 
liert und mit dieser Erscheinung in Zusammenhang gebracht 
werden (Fig. 45 ?). Der eigentliche „Bruchrand“ muss jedoch 
gemeinsam mit dem Augmuster betrachtet werden. 

Die grünen Radien weisen eine relativ starke Differenzierung 
in proximale und distale Ästchen auf. Die Lage der Schillerradien 
ermöglicht keine grosse Farbkonstanz, so dass die Farbe je nach 
Einfallswinkel von bronze bis grün wechselt. Sowohl Form wie 
Farbe der Radien sind über den ganzen Keim gleich ausgebildet. 
Blicken wir zur Erklärung auf die erzeugende Zone, so zeigt sich 
ein stark in die Dicke wachsender Kragen. Die D-Isomorphe 
verläuft beinahe 1 mm über dem Keimbeginn, ohne dorsales aber 
mit weıtausladendem ventralen Dreieck. Die Melanineinlagerung 
ist gross, wobei die Radienzellen sehr stark verbreitert werden. Es 
trıtt ein deutlicher Unterschied zwischen ventral gerichteten Bogen- 
radıen und dorsaler Radiogenplatte auf. Die dorsal früher ein- 
setzende Differenzierung ergibt weniger dichte Radiogenanlagen, 
so dass bei der Melanineinlagerung ovale Zellformen entstehen, 
die im Gegensatz zu den dichtgelagerten mit Krempen versehenen 
Bogenradien sind. Der Verlauf der K-Isomorphe von Radien und 
Rami folgt praktisch einem C-Niveau, daher sind Äste und Schiller- 
struktur über den ganzen Keim gleich ausgebildet. Gabelungen 
und Frasspuren haben wir als Hinweise auf Unregelmässigkeiten 
gefunden, welche beim stets zunehmenden Dickenwachstum des 
Keims auftreten können. 
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52. Randstreifen 


30 mm über dem Schäftbeginn setzt entlang einer Isochrone 
auf 30 Leisten der gelbe Randstreifen 4 ein. Er umfasst genau 
die dorsale Hälfte des Keims und ist durch eine Verkürzung der 
Radien, die bis zum Bruchrand führen kann, ausgezeichnet. Die 
gelb erzeugende Farbstruktur entspricht einer Veıgrösserung des 
Gitterabstandes, der sich gegen den Randstreifen 3 wiederum ver- 
dichtet. Das Gitter wird unregelmässig, was zum violetten Rand- 
streifen 2 führt. Der Bruchrand sowie diese Randstreifen sind nur 
ın der oberen Hälfte des Auges ausgebildet. Ihr Verlauf zeigt 
eine allmähliche Ausbreitung gegen ventral im Keim. Diese Linie 
entspricht jedoch dem Gefälle der K-Isomorphe während der Bil- 
dung des Augzentrums (Fig. 15). Wir können die Entstehung der 
Farben in direkten Zusammenhang bringen mit dem Bildungs- 
geschehen der innersten Augfelder. Viele Indizien, so Vermehrung 
der Astanzahl auf das Maximum von 70, Zunahme der Melanin- 
einlagerung und der Differenzierung der Radienzellen, maximale 
Dichte der Radien am Schaft, dichteste Radien am Ast bei ent- 
sprechender Länge, d. h. grösste Leisten, weisen auf eine Steigerung 
des Dickenwachstums hin während einer Verlangsamung des 
axialen Wachstums des Keims bis zum Maximum beim Schaft- 
beginn (O-Isochrone). Dieser Aufstau hat auf den Verlauf der 
Verhornung einen Einfluss, der sich gleichzeitig 30 mm höher 
abspielt. Die K-Isomorphe biegt von ihrem horizontalen Verlauf 
im dorsalen Bereich aus und weist gegenüber dem ventralen Teil 
des Keims einen krassen Sprung auf. Die in Fig. 13 dargestellte 
Situation zeigt diesen Verlauf 11 mm nach der O-Isochrone. Die 
Kurven der Randstreifen entsprechen dieser K-Isomorphe. somit 
können sie als Übergang zu den Augfeldern gewertet werden. Die 
Verkürzung und Verdichtung im Randstreifen 4 und die danach 
einsetzende extreme Verlängerung und Auflockerung, muss ın 
Zusammenhang mit der erzeugenden Zone und den Difleren- 
zierungsvorgängen gebracht werden. An dieser Stelle ist Ja auch, 
wenn wir von Bezirk O nach caudal wandern, eine Reduktion der 
Astspitzen über den Bruchrand zur Halbmondfeder zu beobachten 
(vergl. Fig. 14). Im Keim A (vor Augbildung) zeigt sich eine plötz- 
liche, sprunghafte Vermehrung der Leisten, die den gesamten 
Kragen ausfüllen. Dies deutet auf eine Steigerung der Difleren- 
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zierung hin, welche sich nach caudal zunehmend auswirkt, da dort 
der dorsale Teil des Keims nicht in Leisten gegliedert wird. Durch 
die intensiv gesteigerte Differenzierung ergeben sich zwei räum- 
lich getrennte Folgen. In der Differenzierungszone der Radien 
erfolgt eine Verdichtung und Verkürzung der Ästchen; in der 
Wachstumszone können als neue Grundlage grosse Leisten gebildet 
werden, woraus später lange und weniger dicht stehende Radien 
resultieren. Der sprunghafte Zuwachs der Produktkurve, als Indiz 
für die Grösse der Leiste, tritt in Fig. 30, 46 sehr deutlich hervor. 
Was diesen Differenzierungssprung, der sich besonders im dorsalen 
Bereich des Keims zeigt, auslöst, ist noch unklar, sicher ist nur, 
dass damit dıe Bildung des Augmusters beginnt. Eine mögliche 
Erklärung wäre der nur unsicher zu ermittelnde Knick der Wachs- 
tumskurve (Fig. 45 ?), der als Beginn des axialen Wachstumsstaus 
angesehen werden kann. Zudem wirkt die viel spätere Astaus- 
bildung und Verhornung auf ihren typischen Isomorphen erneut 
formgebend auf diese Zone, so dass der Bruchrand (und die 
Schwächezone) dieser Kurve folgt. 


53. Augfelder 


Der Wachstumsstau und die intensive Differenzierung erzeugen 
ım Kragengewebe völlig modifizierte Leisten mit grossen nicht 
eng liegenden Zellen, deren Anzahl vermehrt worden ist. Die 
Melanineinlagerung ist stark gestiegen. So entsteht bei der lang- 
samen Verhornung entlang der K-Isomorphe das weitmaschige 
Gitter des braunen Augfeldes III, welches sich allmählich nach 
ventral zu ausbreitet. Auf der -10-Isochrone finden wir 35 Leisten 
des Augieldes III, 4 des gelben Randstreifens 1, die weiteren Rand- 
streifen werden hier unscharf, es können 3 violette, 7 dunkelgrüne 
und 6 gelbe Leisten abgegrenzt werden. Die letzten 13 Äste bleiben 
grün. Auf der -6-Isochrone setzt über 20 Leisten das türkisfarbene 
Augfeld II ein, als schmaler Übergangsstreifen zum dunkelblauen 
Augfeld I. Die Wachstumsvorgänge im Keim haben sich weiter 
verlangsamt. Die Radien verdichten sich, und die Pigmenteinla- 
gerung nimmt zu. Die spätere Verhornung dieser Zone erzeugt ein 
engmaschiges Gitter und eine maximale Differenzierung der Radien 
zu HR und BR. Auf der O-Isochrone haben die Farbfelder ihre 
maximale Ausbreitung auf dem Keim erreicht. Bis zur Leisten- 
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nummer 28 erstreckt sich das Augfeld I, 12 Leisten sind türkis- 
farben, und das Augfeld III reicht bis Nr. 46. Von den Randstreifen 
ist nur noch der gelbe (1) bis Astnr. 49 deutlich zu verfolgen, 
die restlichen 21 Leisten zeigen das Grün der Aussenzone. Nun 
erfolgt eine Wachstumsbeschleunigung. Die Anzahl der Leisten im 
Keim geht rasch zurück über 55 beı der 10-Isochrone auf 26 bei 
der 30-Isochrone. Mit dem Schaftbeginn tritt das dorsale Dreieck 
in der erzeugenden Zone auf. Durch seine allmähliche Vergrösserung 
entsteht eine zunehmende Schaftleiste. Die Linien gleichzeitiger 
Astausbildung und Verhornung beginnen wieder abzuflachen, ja 
sogar im dorsalen Bereich des Keims gegen den Mittelteil nach 
basal auszubiegen (Fig. 13 C). Die Melanineinlagerung nimmt ab. 
Diese Umwandlung der Vorgänge ım Keim bewirkt die Reduktion 
der Farbfelder und damit den Übergang in den lockeren Mittelteil. 
Durch die Verzögerung der Ausbildung der Leisten ım dorsalen 
Dreieck während der Abnahme des Dickenwachstums setzen viele 
Äste an der neu entstandenen Schaftanlage an, so stossen bis 
zur 10-Isochrone 15 Leisten zum Schaft. Die Melanineinlagerung 
wird entlang dem dorsalen Dreieck verzögert, womit das nieren- 
förmige Einbiegen des Augfelds I erklärt werden kann. Durch Ver- 
grösserung der Gitterabstände gehen die Augfelder durch das 
Türkis ins Braun und danach als Übergang zum Grün in das Gelb 
des Randstreifens 1 über. Der Verlauf der Farbfelder wird gekenn- 
zeichnet durch den Wechsel der K-Isomorphe bei der Beschleuni- 
gung, mit frühzeitigem Verhornungsbeginn und längerer Dauer im 
dorsalen Bereich des Keims. Auf der 12-Isochrone endet das Aug- 
feld I, nach 18 mm Schaftlänge das türkisfarbene Augfeld II und 
bei 26 mm das braune Augfeld III. Die Randstreifen 3 und 4. 
welche als Übergangszonen durch den entscheidenden Differen- 
zierungssprung charakterisiert wurden, treten in der unteren 
Hälfte des Auges nicht mehr auf. Nur Gelb und Dunkelgrün sind 
als Übergangsfarben zum Mittelteil anzutreffen. 


54. Lockerer Mittelteil 


Durch die Beschleunigung des axialen Wachstums ist der Keim 
auf die Hälfte des Umfangs zurückgegangen. Die Leistendifferen- 
zierung erfolgt während des raschen Dickenwachstums, wodurch 
die Leisten schräggestellt werden und stark auseinanderweichen. 
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Im dorsalen Dreieck können während des Übergangs Einschaltrami 
differenziert werden. Auf der 60-Isochrone finden wir noch 16 Lei- 
sten im Keimquerschnitt. Diese Zahl verringert sich wegen der 
Ausdehnung der Schaftleiste bis auf 2. Das rasche Wachstum 
hat auch den Verlauf der Isomorphen verändert. So entstehen 
dorsal riesige Astanlagen neben dem sich langsam entwickelnden 
Schaft. Die Ausbildung der Radien erfolgt ohne seitlichen Druck, 
wodurch Unstetigkeiten bei der Ausweitung der Melanineinlagerung 
auftreten können. Die langen, mit wenig Differenzierungen ver- 
sehenen Radien verhornen mit einem grün erzeugenden Gitter, 
wo die für die Augfelder typische Konstanz der Farben fehlt. 
Unstetigkeit der Stellung und Ausbildung der Schillerstruktur 
mit weiten Abständen in der Gitterebene lassen je nach Einfalls- 
wınkel die Variation von Grün bis Kupferrot zu. Gegen den Dunen- 
teil geht die Einlagerung des Melanins bei dem nun hoch hinauf- 
ragenden dorsalen Dreieck zuerst zurück und verschwindet so 
allmählich auf dem ganzen Keimquerschnitt. 


55. Dunenteil 


Die Verlangsamung des Wachstums gegen Ende der Feder bringt 
eine erneute Verdichtung der Rami, so dass wiederum bis zu 
30 Leisten im Keim entstehen. Die Differenzierung verläuft jedoch 
anders, zudem fehlt die Melanineinlagerung, wodurch Dunen- 
radien gebildet werden. Zum Schluss verhornt die im Follikel 
steckende Basis des Keims zur Spule, währenddem die Mesoderm- 
pulpa verschwindet. 


56. Modifikationen 


Durch die Verschiedenheit der Reaktionen der beiden Keim- 
hälften auf die Wachstumsvorgänge während der Augbildung ent- 
steht die Asymmetrie der Fahnen. Die mediane Hälfte reagiert 
weniger intensiv, so dass dort die Augbezirke kleiner werden 
und gegen lateral früher wegfallen. In dieser Richtung besteht 
zudem generell ein Gradient, der dıe Verarmung der Muster zur 
Folge hat. Nach unserer Beschreibung scheint es wahrscheinlich, 
dass der Wachstumsstau beim Schaftbeginn abnimmt. Vom 
Bezirk O, wo das optimale Auge ausgebildet ist, nimmt auch nach 
caudal dieser Stau ab, was wiederum zum Verlust des Musters 
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führt. Dabei wirkt sich auch eine Reduktion der zentralen Äste 
des Apex aus. Durch eine nur schwache Verlangsamung des axialen 
Wachstums entsteht im dorsalen Bereich eine grosse Leisten- 
vermehrung. Nach cranial, im Bezirk B, bleibt die Wachstums- 
beschleunigung, die zur langen Oberschwanzdecke führt, weg. 
Ebenso wird der das Augmuster tragende Apex nicht ausgebildet. 
Die Goldschuppenfedern beginnen sogleich mit dem Schaft; 
wachsen langsam und dadurch mit dichten Ästen und Radien. Das 
Goldgelb des Federanfangs wird durch die geringe Beschleunigung 
in ein Grün übergeführt. Die Verarmung der Muster von Bezirk O 
nach lateral, caudal und cranial geht stets vom Zentrum des Auges 
aus. Es fallen zuerst die Augfelder I und II usw. weg. Dies bestätigt 
die Aufstautheorie und ermöglicht auch die Aufstellung der oben 
beschriebenen Gradienten dieses Wachstumsstaus. Es ist möglich, 
hierzu eine Feldwirkung zu postulieren, wobei vom Zentrum der 
Flur der Oberschwanzdecken von Bezirk O nach allen Seiten Gra- 
dienten dieser Wachstums- und Differenzierungsvorgänge auf- 
treten. 


G= ZUSAMMENSTELLUNG 
DER ALLGEMEINEN PROBLEME DER FEDERBILDUNG 


Die Analyse von Bau und Bildung der Augfeder hat uns zu 
verschiedenen Problemkreisen geführt. Die Beschreibung der Vor- 
gänge im Keim brachte Tatbestände, die neue Gesichtspunkte der 
Federbildung betreffen. Wegen des allgemeinen Interesses sollen 
hier diese Ergebnisse als Zusammenstellung aufgeführt werden. 
Dabei können wir die bestehende Literatur nicht diskutieren, 
obwohl vieles mit ihr in Kontroverse steht: 


1. Die Differenzierung der Leisten beginnt im lateralen 
Bereich des Keims (LırLıe, Junx, Fraps — ventral, Zis- 
WILER, 1962 — dorsal) (p. 310). Im dorsalen wie im ventralen 
Dreieck ist die Leistenbildung verzögert. Der Keim zeigt 
durch intensive Zellteilung im Kragen ein Wachstum. das 
sich in eine axiale und tangentiale Komponente zerlegen lässt. 
Durch das Dickenwachstum werden die Leisten im ventralen 
Dreieck schräggestellt (p. 275). Im dorsalen Dreieck bewirkt 


.. 


die verzögerte Leistendifferenzierung das Ansetzen der Aste 
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am Schaft. Durch diese Prozesse in der Differenzierungszone 
während des Wachstums entstehen die schräggestellten Äste, 
die im ventralen Gebiet des Keims beginnen und an der dor- 
salen Schaftan:age enden. 


Der Ablauf aller Federbildungsprozesse ist von zwei Faktoren 
abhängig; der Wachstumsgeschwindigkeit und der 
Differenzierung. Durch die Veränderung dieser Prozesse 
wird die Gestalt der Feder modifiziert. Langsames oder rasches 
axiales Wachstum beeinträchtigt die Grösse des dorsalen und 
ventralen Dreiecks. Damit wird die Dichte der Äste am Schaft 
und ihre Länge bestimmt, da ebenfalls das Dickenwachstum 
des Keims verändert wird. Als weitere Folge wird die Grösse 
der Leiste beeinflusst, wodurch Länge und Dichte der Radien 
festgelegt werden. Das raschere oder langsamere axıale Wach- 
stum bestimmt das Durchlaufen der Ausgestaltungs- (Mela- 
nıneinlagerung) und der Verhornungszone und gleichzeitig 
auch die räumliche Ausdehnung dieser Gebiete im Blutkiel 
(Fig. 13). Die Differenzierung wird vom axialen Wachstum 
ebenfalls beeinflusst, indem bei langsamem Wachstum inten- 
sıvere Ausbildungen entstehen als bei raschem. Sie ist jedoch 
auch eın autonomer Vorgang, welcher im lateralen Bereich des 
Keims beginnend sich nach dorsal und ventral ausbreitet. 
Gegen das Ende der Federbildung geht die Differenzierung 
allmählich wieder zurück, bis ein Ectodermring zur Spule 
verhornt. 


Tritt keın dorsales Dreieck auf (langsames Wachstum, starke 
Differenzierungsintensität), so wird kein Schaft gebildet. 
Die Rami stehen senkrecht im dorsalen Gebiet, was zu einem 
Apex (schaftlose Federspitze) führt (p. 314). 


Der Verlauf der Differenzierungs-Isomorphe zeigt starke 
räumliche Trennung. Als erstes werden die Radien differen- 
„ert, danach beginnt dorsal die Schaftentwicklung, während- 
dem sich die Ausbildung der Äste langsam gegen ventral 
ausbreitet. Der Abschluss der Differenzierung verläuft um- 
gekehrt mit ventralem Beginn und Verzögerung gegen dorsal, 
wo die Bildung der Schaftanlage den letzten Vorgang 
darstellt. 
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5. Die Keratinisierungs-Isomorphe verläuft entsprechend 
in einem höheren Niveau. 


6. Durch intensive Melanineinlagerung wird die Form der 
Schillerradien mitbestimmt (Breite der Zellen) (p. 378). 


7. Die Verhornung formt die endgültige Gestalt der Radien 
und im Falle des Pfaus die Schillerstruktur. 


8. Alle Prozesse können durch die Wachstumsgeschwindigkeit 
in ihrem Beginn, im zeitlichen Ablauf und in der Ausbildung 
des dorso-ventralen Gefälles verändert werden (Fig. 13). 


9. Die dorsale Hälfte des Keims reagiert dabei sehr viel stärker 
als die konservativere ventrale Seite. 


10. Innerhalb einer Leiste besteht ein Gefälle der Differenzierung, 
Melanineinlagerung und Verhornung von dorsaler nach ven- 
traler Radiogenplatte und von peripheren nach zentralen 
Radienzellen (Fig. 42). 


11. Bei der Verhornung wird die Endform der Radien erreicht, 
wobei Keratinfibrillen ineinander verzahnt den Zelleib durch- 
ziehen. Die Radien sind nur bei äusserlicher Betrachtung klar 
zellulär aufgebaut; im Innern nimmt die Zellgrenze einen 
reissverschlussähnlichen Verlauf, welcher durch die Ver- 
zahnung den Zusammenhalt des Radius bewirkt. 


Das Zusammenspiel aller Faktoren im Keim führt zur Ver- 
schiedenheit der Federelemente, dabei muss nochmals die domi- 
nante Rolle der axialen Wachstumsgeschwindigkeit hervor- 
gehoben werden. Sie bestimmt nicht nur das zeitliche Durchlaufen 
der Prozesse in den verschiedenen Niveaus über dem Kragen 
(Isochronen), sondern auch die Prozesse selbst werden in ihrer 
räumlichen Ausdehnung verändert. 


Methodik der Federanalyse. Durch genaue Ausmessung von 
Dichte und Länge der Radien und der Verknüpfung in der Produkt- 
kurve ist eine neue Methode zur Erfassung der Vorgänge im Keim 
erarbeitet worden, wobei der Vergleich Aussagen über die Wachs- 
tums- und Differenzierungsprozesse zulässt. Mit Hilfe der Vier- 
farbenfärbung nach Millot gelang es, die neu definierte K-Isomorphe 
im Keim festzulegen. 
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H. DISKUSSION DER ERGEBNISSE 


1. Durch die biometrische und morphologische Analyse der 
Pfauenaugfeder, durch Zählung und Messung der Elemente 
haben wir versucht, die Endform in Beziehung zu den Bildungs- 
vorgängen zu bringen. Es ist gelungen, im Federkeim ein Zusam- 
menspiel von Gradienten der Differenzierungsprozesse und deren 
direkten Zusammenhang mit dem Muster der Augfeder zu zeigen. 
Die Ergebnisse stellen uns vor die generelle Frage, in welcher 
Beziehung das erreichte Muster und die erzeugenden Vorgänge 
im Organismus stehen. Dabei sind zwei gegensätzliche Auffassungen 
möglich. Entweder ist das Muster nicht mehr als das einfache 
Endergebnis der Ontogenese, d.h. allein durch die zufällige 
Ordnung in der Entwicklung erklärbar — oder es sind die onto- 
genetischen Vorgänge in einem höheren Ordnungssystem angelegt, 
welches auf das Endziel hin gerichtet ist, d.h. das Aug- 
muster ist als Leistung der auf die Endform gezielten Prozesse zu 
betrachten. Im ersten Fall ist die Pfauenaugfeder zufälliges End- 
produkt einer Ordnung von Erbfaktoren, im zweiten Fall das 
Ergebnis eines auf dieses Ziel geordneten Ablaufs. 

Bei der Analyse der gefundenen Tatbestände tritt stets eine 
der Auffassungen in den Vordergrund; die Augfeder erscheint 
demnach als Mischung der beiden Möglichkeiten. Dabei sind 
auch die zwangsläufigen Formfaktoren in ein höheres Ordnungs- 
system eingegliedert. Es sollen im folgenden einige dieser Punkte 
dargestellt werden. Die Asymmetrie des Musters (Fig. 5A), die 
Modifikationen mit Verarmung der Augfelder sind weitgehend 
direkte Folgen von Feldwirkungen in der Rückenflur. Das verän- 
derte Federwachstum kann zur Gradientenwirkung führen, welche 
ungezielt, also im Sinne der ersten unserer beiden Annahmen, das 
Muster varnert. Doch schon der Abschlussrand durch die Halb- 
mondfedern (Fig. 5D) und die Lateralfedern (Fig. 5C) führen 
zu Formen, die nur im entfalteten Rad als perfekte Begrenzung 
der mit Augflecken übersäten Fläche zu verstehen sind. Die Halb- 
mondfedern schliessen sich zum lockeren Halbkreis, währenddem 
die Federn mit Fransenrand einen geschlossenen unteren Abschluss- 
streifen bilden. Sie realisieren die besondere Bildwirkung des 
gesamten Schauapparates. 
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Auch beim Schaft kann Form und Färbung nicht als nur zu- 
fällige Folge der Wachstumsvorgänge verstanden werden. Die 
ovale Querschnittsgestalt und die dunkle Melaninfärbung werden 
nur über den Bereich der Feder aufrechterhalten (auf Kosten der 
Festigkeit), der ım entfalteten Rad sichtbar ist. Anschliessend wird 
ein blendendweisser Schaft mit rundem Querschnitt und optimaler 
Festigungsstruktur gebildet (Fig. 6). 

Betrachten wir die Konturen der Augfelder, so erscheinen sie 
in Abhängigkeit von Gradienten der Differenzierung und der 
Verhornung im Keim (vergl. Fig. 13 B). Ihre Grenzen verlaufen 
jedoch scharf, so dass eine sprunghafte Veränderung des Gitter- 
abstandes erfolgen muss und kein kontinuierlicher Übergang 
(Fig. 36, 46), was zeigt, dass sie nicht allein durch Gradienten- 
wirkung zu erfassen sind. Es stellt sich die Frage, ob die Faktoren 
im Federkeim allein für das Muster verantwortlich gemacht werden 
können. Die Bildung der Augfelder ist ein mit erstaunlicher Präzi- 
sion reproduzierbarer Vorgang, wobei das Muster mit schablonen- 
artiger Genauigkeit festgehalten wird. Wo der Sitz dieser „Scha- 
blone“ ist, kann noch nicht erfasst werden. Wir wissen nur, dass er 
nicht im bildenden Keim selbst verankert sein kann und müssen 
ihn daher in der Steuerung suchen. Derselbe Follikel bildet nämlich 
beim juvenilen Pfau kurze Federn mit einfachem braun-weissen 
Flammenmuster. Erst in der dritten Juvenilgefiedersukzession 
tritt die Möglichkeit der Erzeugung des grünen Schillers auf. Dabei 
wird die Form der Melaninkörner verändert, und zwar gezielt 
auf ihre präzise Einordnung zum Gitter (Tafel VI, Fig. 12, 19). 
Hier spielt sich ein vorbereitender Prozess im Hinblick auf das 
spätere Schillermuster ab. Die Augfeder erscheint erst nach der 
Geschlechtsreife und muss somit im Zusammenhang mit der Ver- 
änderung des ‚inneren Zustandes“, wie wir das Zusammenspiel 
der Steuerungsfaktoren nennen können, gesehen werden. 

Was erzeugt wird, ist jedoch nicht eine Verteilung von ver- 
schiedenen Farbstoffen, sondern die Ordnung eines einzigen 
Elementes der Melaninstäbe zu einem farberzeugenden Gitter. 
Dieses Gitter muss mit einer Genauigkeit reproduziert werden 
können, welche besser ist als 0,01u, eine ungeheure Anforderung an 
das Steuerungssystem. Nur wenig grössere Abweichungen würden 
ein geordnetes Muster ausschliessen und konfuse Schillerfärbung 
zur Folge haben. Der Aufbau der Pfauenaugfeder mit diesem regel- 
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mässigen Gitter ist nur durch Ausnützung eines physikalischen 
Prinzips möglich. Diese Interferenzerscheinungen sind nicht zu 
vergleichen mit dem Irisieren einer Ölschicht oder einer Seifenblase. 
Der Organismus hat die Verwendung des physikalischen Gesetzes 
so unter Kontrolle, dass nicht beliebige Farben, sondern ein geord- 
netes, reproduzierbares Muster entsteht. Dass dabei die Reflexions- 
bedingungen durch den Bau des Gitters (vergl. Fig. 39) einge- 
schränkt werden, erscheint vorerst als zufälliges Ergebnis der 
Lagerung der Stäbe. Besinnen wir uns darauf, dass nur durch diese 
Beschränkungen ein konstantes, vom Einfallswinkel des Lichtes 
weitgehend unabhängiges Muster innerhalb derselben Feder erreicht 
werden kann, dann erscheint dieser „Zufall“ doch in einem etwas 
anderen Licht. Wenn wir alle diese Gesichtspunkte beachten, 
so bleibt wenig Raum für eine nur zufällige Ordnung, welche 
als Endprodukt dieses erstaunliche Augmuster erzeugt. Die ver- 
schiedenen Prozesse zum Aufbau der Gitterstruktur erhalten 
vom farbigen Endbild einen besonderen Sinn. Dies drängt zur An- 
nahme, die ontogenetischen Vorgänge, die den ganzen Organismus 
betreffen, seien auf das Endmuster hin gezielt geordnet. 

Der morphologische Beitrag dieser Studie vermag wohl Be- 
zıehungen höherer Systeme wahrscheinlich zu machen, welche das 
Anlagemuster auf das Endmuster hin ordnen; damit ist das Problem 
der Augfeder jedoch nicht geklärt, sondern weitergegeben an ein 
höheres Organisationssystem, welches der Gattung Pavo eigen ist. 
Dies führt uns zur Überzeugung, dass nicht eine Zufallsreihe diese 
einzigartige Ausnützung der Interferenz im präzisen Gitter der 
Melanınkörner bis zur Einordnung in ein optisch wirksames Aug- 
bild erreicht hat. So erscheint uns die Entstehung des Musters 
als ein vom ganzen Organismus im Zusammenspiel vieler Faktoren 
erstrebter Vorgang und nicht als das Ergebnis zufälliger Prozesse. 


2. Die Analyse des individuellen Werdens führt zu einer anderen 
evolutionstheoretischen Fragestellung, welche die Entstehung des 
Augmusters aus unbekannten Formen abzuklären hat. Das Problem 
zeigt einen neuen Aspekt der Augfeder. Die Endform ist nicht 
nur eim ralliniertes aber belangloses Ergebnis von Vorgängen im 
Organısmus, sondern sie kommt in einem grossen Zusammenhang 
zur Wirkung. Die „Phaneren“, wie man die auffälligen Erschei- 
nungsformen auch nennt, stehen in Beziehung zu einem sehenden 
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Organ. Die Augfeder wırd dadurch zur adressierten visuellen 
Struktur, sie wird eines jener „Organe zum Ansehen“, auf deren 
Bedeutung SörrEerT (1929, 1932) aufmerksam gemacht hat und 
die seit der Selektionstheorie allgemein beachtet werden. Der Hahn 
präsentiert der Henne im Balzritual auffällig das entfaltete Rad. 
Somit wird das Muster funktionell in das Fortpflanzungsgeschehen 
eingeordnet. Es stellt sich nun die Frage, wie weit die dadurch 
mögliche Selektion durch geschlechtliche Zuchtwahl in Beziehung 
zur Entstehung dieses Musters gebracht werden kann, indem sie als 
richtender Faktor die Augfeder entscheidend weiterentwickelt 
haben könnte. 

Wer im Rahmen der Selektionstheorie die Federentstehung 
untersucht, muss zwei Ebenen völlig gesondert überprüfen. Neben 
der psychischen, in der es um die Wirkung des Verhaltens tierischer 
Individuen geht, kann die Selektion auch auf molekularer oder 
biochemischer Ebene einsetzen. Auf dieser zweiten Stufe müssen 
die erblich fixierten Mutanten gesucht werden, die aus einer weit- 
gehend beliebigen Anordnung der Melaninkörner das gesetzmässige 
Gitterwerk entstehen liessen. Der Evolutionsforscher muss sich 
mit dem Problem der Ausnützung und präzisen Beherrschung 
eines physikalischen Prinzips im Federkeim des Vogels auseinander- 
setzen. Hierzu kann die Selektion der Schönsten durch die Hennen 
primär nicht dienen. Ist die Möglichkeit der Bildung der Schiller- 
struktur gegeben, muss ihre Ausnützung zum Aufbau eines optisch 
wirksamen Augbildes erreicht werden. Diese Prozesse, welche die 
Veränderung des „inneren Zustandes“ des Vogels während der 
Geschlechtsreife zur Grundlage haben, müssen unter starker 
negativer Selektion durch Feinde erreicht werden. Das Gesamt- 
muster wird erst bei der Balz entfaltet, und nur so kann die Auswahl 
durch Hennen, denen eine ästhetische Fähigkeit zugebilligt werden 
muss (Darwin, 1899; Zur Strassen, 1935), eingreifen. Das Beispiel 
des weissen Hahns sowie die von einem völlig am Rücken gerupften 
Pfau befruchteten Eier in unserer Zucht zeigen, dass das Muster 
ein nicht unbedingt erforderlicher Faktor der Fortpflanzung ist. 
Es wird damit klar, dass durch Selektion von aussen nie das höhere 
Ordnungssystem selbst erzeugt werden kann. Diese Gedanken 
sollen beleuchten, dass die Ausgestaltung des Pfauhahns einen 
primären Prozess darstellt, der der Gattung Pavo eigen Ist. und 
durch die Entwicklung der Erscheinung dieser Vogelgruppe erreicht 
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wurde. Ein weiterer primärer Prozess, das Balzritual, welches 
schon bei den Jungpfauen von der ersten Lebenswoche an eine 
Rolle im Sozialkontakt (eventuell als Imponiergebärde) spielt, 
sorgt für eine sekundäre funktionelle Einordnung des Musters. 
Inwieweit die beiden primären Prozesse zusammenwirken, um zu 
dieser prächtigen Endgestalt des Rades zu führen, bleibt vorerst 
unklar. Die Selektion kann erst in fortgeschrittenen Stadien des 
evolutiven Vorgangs eingreifen und zur Erhaltung und Weiterzucht 
der erreichten Erscheinung gegen die starke negative Selektion 
beitragen. Für die Entstehung des Musters müssen wir jedoch 
andere, wie uns scheint, primäre Tendenzen des Organismus verant- 
wortlich machen. 


3. Die vorangestellte Diskussion führt uns auch zur Ansicht, 
dass das Erscheinungsbild weit über das funktionell Deutbare 
hinausweist und als ein Phänomen mit hohem Eigenwert be- 
trachtet werden muss. So kann das Muster des Rades mit den 
eigenartigen Ocellen nicht allein durch seine Funktion in der Balz 
verstanden werden. Wir stehen hier einem fundamentalen Problem 
der Biologie gegenüber. PORTMANN hat versucht, die Manifestation 
der Erscheinung unter dem Begriff der Selbstdarstellung in 
ihrer Besonderheit hervorzuheben. In dieser primären Eigenheit 
des Organısmus können wir die Grundlage zum Aufbau des 
Ordnungssystems vermuten. 


á. Die Pfauenaugfeder, in ihrer einzigartigen Komposition im 
Rad, ist ein Beispiel für eine Gruppe von Erscheinungen, bei denen 
die Leistung des Organismus und der Aufwand ungewöhnlich weit 
getrieben wurden. Die Augfeder steht was Komplexität der Diffe- 
renzierung anbelangt auf einer Stufe, welche mit der von lebens- 
wichtigen Organen verglichen werden kann. Dass dabei zur Farb- 
erzeugung ein physikalisches Gesetz im Gitter der Melaninkörner 
benützt und mit grösster Präzision beherrscht wird, macht das 
Erscheinungsbild zu einem Phänomen, das sich nicht durch eine 
zufällige Ordnung der Erbfaktoren erklären lässt. Es scheinen uns 
für die Entstehung verschiedene Wege denkbar: Die Makromu- 
talion, die noch nie beobachtet werden konnte, oder die von 
Remane postulierte Synorganisation, wobei kleine Schritte 
sinnvoll gekoppelt werden, oder eine endogene Kraft im Orga- 
nismus, die gezielt auf das Endmuster hin entwickelt. 
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Unsere Arbeit hat versucht: 


1. Die Tatbestände der Morphologie der Feder sowie ihrer Onto- 
genese wissenschaftlich zu analysieren, unbekümmert um 
Beweise für eine Theorie. 


bo 


In der abschliessenden Betrachtung auf Fragen hinzuweisen, 
welche in den zur Zeit am meisten geübten Erklärungen nicht 
beantwortet werden. 


Die Ontogenese der Gefiederentwicklung, die Erforschung der 
Steuerung der Federbildungsprozesse sowie die Wirkung des Aug- 
musters auf die Hennen und Artgenossen können noch weitere 
Beiträge zum Verständnis der Pfauenaugfeder liefern. 


J. ZUSAMMENFASSUNG 


Ausgehend vom Erscheinungsbild der Augfeder von Paço 
cristatus L. unterwirft diese Arbeit sowohl die Strukturen der aus- 
differenzierten Feder als auch ihre Bildung im Keim einer genauen 
morphologischen Analyse. Da die vielen Teilergebnisse jeweils am 
Ende der Kapitel (in Kleindruck) schon zusammengefasst sınd, 
stellen wir hier nur kurz die wichtigsten Punkte zusammen. 

Die histologische Untersuchung des federbildenden Blutkiels 
bringt uns neue Einsichten in die Entwicklung der Feder und 
ein besseres Verständnis der Dynamik der Bildungsgänge (vergl. 
p. 271). Dabei gelangen wir zu einer präziseren Vorstellung über 
die Vorgänge, die zur Schrägstellung der Ramusleisten führen. 
welche die typische Fiederung der Feder bewirkt (p. 310). Bei der 
Analyse der Bildung der Federelemente zeigt sich, dass Leisten. 
Radien, Äste und Schaft im Keim räumlich (und damit zeitlich) 
sukzessiv ausdifferenziert werden. Zu ihrer Beschreibung führen 
wir die Begriffe der Isochronen und Isomorphen ein (p. 276). womit 
wir Linien gleichzeitiger, respektive gleichartiger Ausbildung 
bezeichnen (vergl. Fig. 13). (Alle neuen Gesichtspunkte der Feder- 
entwicklung von allgemeinem Interesse sind auf p. 397 ın einem 
speziellen Kapitel zusammengestellt). 


— Die Betrachtung der endgültigen Federform und ihrer Bildungs- 
vorgänge führt zur Hypothese eines Aufstaus des axialen 
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Wachstums während der Augbildung. Durch genaue Messung 
und Vergleich von Länge und Dichte der Rami und Radien 
gelingt es, Zusammenhänge zwischen den Formen und den 
Differenzierungsvorgängen im Keim zu erkennen, die in Über- 
einstimmung mit den verschiedenen Wachstumsgeschwindig- 
keiten gebracht werden können. Mit diesen Resultaten stehen 
auch jene von Messungen der Wachstumsrate im regenerierenden 
Keim in Übereinstimmung mit unserer Annahme, dass die 
mächtige Federspitze als Trägerin des Augmusters durch einen 
Aufstau des axialen Wachstums erzeugt wird. Nach dieser Phase 
wächst die Feder während der Bildung des lockeren Mittelteils 
mit einer enormen Rate his zu8 mm pro Tag (vergl. p. 385). 


Bei der Beschreibung der Radien wird am Begriff der Total- 
modifikation festgehalten, obwohl die Ästchen durch eine 
Ausbreitung der Basallamelle und Reduktion der Differen- 
zierungszone und des Pennulums zu einheitlichen Schillerradien 
werden. 


Die Schillerfarben, welche hauptsächlich die konzentrischen 
Farbfelder des Augmusters bestimmen, finden ihre physikalische 
Erklärung in einem elektronenmikroskopisch feststellbaren 
Raumgitter aus Melaninstäben im Keratin der Radien (p. 361). 
Die theoretische Berechnung der Schillerfarben nach den ausge- 
messenen Abständen der Gitterebenen erweist sich als in Über- 
einstimmung mit dem Erscheinungsbild, womit der erste Nach- 
weis eines von lebender Substanz erzeugten Gittereffekts im 
optischen Bereich erbracht wird. 


Die Konturen der Augfelder, die ohne Rücksicht auf Rami und 
Radien über die Fahne verlaufen, können mit einer Veränderung 
der Verhornungs-Isomorphen in Zusammenhang gebracht 
werden, denn das farberzeugende Gitter wird erst während der 
Keratinisierung in der Aussenzone der Radien gebildet (p. 375). 


Beim Vergleich der Modifikationen, denen die Augfeder in 
den verschiedenen Radbezirken unterliegt, kann die Reduktion 
des Musters weitgehend als Gradientenwirkung im Feld der 
Rückenflur gedeutet werden (vergl. p. 396). 


Ein Versuch, die Bildung der Augfeder zusammenfassend 
zu überblicken, schliesst die Arbeit ab (vergl. p. 388). 
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— Inder Diskussion wird das Problem der ontogenetischen und 
evolutiven Erklärung dieses raffinierten Erscheinungsbildes 
angeschnitten. Viele Resultate führen uns zur Ansicht, dass 
„Zufall“ nicht die letzte Erklärung bei der Entstehung dieses 
Musters sein darf. Es lassen sich übergeordnete Faktoren zeigen, 
welche das Augmuster nicht als beliebiges Endprodukt der 
Ontogenese, sondern als gezielte Verwirklichung eines Gesamt- 
bildes erscheinen lassen. Das Phänomen der Augfeder wird auch 
in seiner Eigenart als „Erscheinungsorgan“ dargestellt, welches 
weit über das funktionell Geforderte hinaus entwickelt wurde. 


RESUME 


Le present travail décrit la morphologie et la formation de la 
plume ocellée du paon (Pavo cristatus L.). La comparaison entre le 
rhachis, les barbes et les barbules des différentes zones de la plume 
et leur formation dans le tube matriciel, mene á une theorie du 
développement du dessin de l’ceil suite á un ralentissement de la 
croissance axiale. 

La découverte d'une claire vole d’espace des granules mélanines 
est révélée par les recherches micro-électroniques des couleurs 
chatoyantes des barbules. Les effets de couleur sont düs à linter- 
férence des rayons incidents sur les niveaus de la claire voie. 

L’examination histologique du développement dans le tube 
matriciel donne un nouvel aspect des proces pendant lesquels se 
produit la position oblique des cretes pennulaires. 

La coincidence du cours des isomorphes de la keratinisation 
avec les contours du dessin de l’oil est prouvée. 

Dans la discussion il est question du problème ontogénique et 
évolutif de ce phénomène d’apparition extraordinaire. 


SUMMARY 


This paper deals with the structure and development of the 
tail coverts („eye pattern“) of the peacock (Pavo cristatus L.). 
The shaft, barbs and barbules of the different zones of the „eye“ 
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are compared. A theory is put forward as to their formation in the 
feather germ. The development of the eye pattern is shown to be 
the result of a transient retardation in axıal growth. 

The electronmicroscopical records of barbules with iridescent 
colours revealed that the melanine granules are arranged in a space 
lattice. Interference of incident rays at the planes of the space 
lattice produces the colour efiects. 

Histological analysis of the feather germ leads to a new under- 
standing of the processes which cause the oblique position of the 
ridges. 

The course of the keratinization 1somorphes coincides with the 
contours of the eye pattern. 

The ontogenetical and phylogenetical problems of the visible 
phenomenon of the eye pattern are discussed. 
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TEXT ZU DEN TAFELN 


TAFEL I 


ABB. 1. Augfeder von Pavo muticus L. (Ährenträgerpfau). Mod. A. Gegen 
Mittelteil (bes. rechts): Fehlstreifen (F-Isomorphe). 


ABB. 2. Augfeder des weissen Pfaus (Pavo cristatus var. alb.). Grundtypus O. 


ABB. 3. Pavo cristatus L., während der Regeneration des Gefieders. 
Halbmondfedern und Lateralfedern (ohne Augmuster) schon 
sichtbar, Augfedern noch zwischen den Pelzdunen versteckt (Wachs- 
tumsstau), Goldschuppen z.T. noch in Mauser (vergl. Fig. 45, x). 


TAFEL II 


Abb. 


w~ 


. a = Verlauf einer Zellgrenze (Längsschnitt durch Radius). Elektro- 
nenmikroskopische Aufnahme (30 000 : 1, Phosphorwolframsäure- 
Kontrastierung); b = Strichzeichnung des gleichen Gebiets (Teil 
des Gitters und angrenzender Innenraum). Zellgrenze: Doppel- 
ınembran mit Zwischenlamelle; verzahnter Verlauf. 
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TAFEL III 
Differenzierung der Leisten in der Augzone (vergl. Fig. 23). 
a = Leistenbildung (Ventrallocus); 1. Radiendifferenzierung von 
peripher nach zentral. 
b = Melanineinlagerung (von peripher nach zentral) Melano- 


phoren im Ramogenteil. 
cı = Melanineinlagerung (Verbreiterung der Zellen), laterale Leiste. 
C, = Leisten des dorsalen Keimgebiets (Augfeld I) HR (rechts) 
mit Samtstruktur. 


d = Melanineinlagerung abgeschlossen; im Ramogenteil nur noch 
wenige Melanophoren. 

e = Verhornungsbeginn der peripheren Radien, Beginn der 
Astdiflerenzierung. 

f = Verhornung der Astanlage von peripher nach zentral. 


g = Verhornung der Radien und des Astes abgeschlossen. 


TAFEL IV 


. Querschnitt durch einen Radius des Augfeldes II (türkis). Lichtop- 


tische Aufnahme (Phasenkontrast). Vergrösserung: 2600 : 1. 


. Querschnitt durch einen Radius des Augfeldes III (rotbraun). 


Elektronenmikroskopische Aufnahme. Vergrösserung: 2650 : 1. 


Ausschnitt aus dem Querschnitt durch einen Radius des Aug- 
feldes III. Vergrösserung: 12 000 : 1. 


TAFEL V 


Querschnittsbild: Aussenzone mit Gitter der Melaninkörner und 
angrenzender Innenraum mit Tonofibrillen (Anfärbung mit Phos- 
phorwolframsäure). Augfeld II (türkis). Vergrösserung: 45 500 : 1. 


Längsschnittsbild der gleichen Region wie Abb. 9. Vergrösserung: 
20 000 : 1. 


TAFEL VI 


Längsschnitt durch die Region einer Zellgrenze. Randstreifen 1 
(gelb). Zellgrenze als melaninfreier Unterbruch des Gitters in der 
Aussenzone sichtbar; im Innenraum Keratin durchgehend. Melanin- 
stäbe im Gebiet der Zellgrenze quer angeschnitten. Vergrösserung: 
7300 :1. 

Querschnitt durch einen Radius des braunen Juvenilgefieders 
(2. Sukzession). Melaninkörner grob granulär, ohne Ordnung 
eingelagert. Vergrösserung: 12 000 :1. 

Querschnitt durch einen Radius des Juvenilgefieders ohne Schiller. 
Erste Ordnung der Körner zu Reihen. Vergrösserung: 19 000 : 1. 
Querschnitt durch einen Bogenradius des Augfeldes I (nur zum Teil 
schillernd). Vergrösserung: 17 000 : 1. 


TAFEL VII 


Gegenüberstellung der Gitter der verschiedenen Farbzonen der 
Augfeder. Von distal (oben) nach proximal (unten) wie sie hinter- 
einander am Ramus folgen. Vergrösserung: 40 000 : 1. 


Elektronenoptische Bilder: W. VırLicer, Labor für Elektronenmikroskopie, 


Basel. 





> æ NN = ——— = á 


| 





